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Sequía, salinización de suelos y bajas temperaturas son factores ambientales que 
limitan el crecimiento y la producción agrícola a nivel mundial, siendo el estrés osmótico 
un componente común entre estas condiciones. Las vías de señalización gatilladas por 
estas condiciones han sido estudiadas profundamente durante las pasadas décadas, y 
se ha identificado a la hormona ácido abscísico (ABA) como el principal componente 
capaz de modificar la expresión génica, a través de la activación de diversos factores 
de transcripción. Dentro de estos factores encontramos la familia de factores de 
transcripción del tipo bZIP, la cual ha sido asociada con la respuesta a diferentes 
condiciones de estrés. Diversos trabajos indican que el factor de transcripción bZIP17, 
además de estar involucrado en la respuesta a proteínas mal plegadas participa 
durante la respuesta a estrés salino y a ABA regulando la expresión de diferentes 
grupos de genes. Sin embargo, su papel como componente de la respuesta a estrés 
osmótico es desconocido. En este trabajo se evaluó el papel de bZIP17 en plántulas y 
semillas bajo una condición que induce estrés osmótico. Para identificar posibles genes 
regulados por bZIP17, se analizó el transcriptoma de líneas mutante bzip17 en 
comparación con líneas silvestres de Arabidopsis thaliana, sometidas a tratamientos 
con manitol mediante secuenciación masiva de fragmentos de cDNA. Dentro de los 
genes candidatos a ser regulados por bZIP17 se identificaron tres procesos biológicos 
representados significativamente. El primer proceso biológico está relacionado con la 
vía de señalización mediada por ABA, el segundo está asociado al desarrollo radicular, 
y el tercero al desarrollo y dormancia de la semilla. Por otro lado, semillas bzip17 
muestran un fenotipo de adelanto en la geminación durante tratamientos con manitol, 
en comparación a líneas silvestres. Por lo tanto, si bien bZIP17 participa regulando la 
expresión de genes durante la respuesta a estrés osmótico, éste desarrolla un papel 
importante durante la germinación de la semilla bajo dicha condición, a través de la 






Drought, salinity and low temperature are environmental conditions that limit the 
growth and worldwide agricultural production, and the osmotic stress is a common 
component between these conditions. Over the past decades the signaling pathways 
triggered by these conditions have been intensively studied, and abcisic acid (ABA) 
hormone has identified as the main component capable of modifying gene expression 
trough the activation of various transcription factors. Among these, the family of basic-
region leucine zipper (bZIP) transcription factors has been associated with response to 
various stress conditions. Several studies indicate that the transcription factor bZIP17 
are involved in the unfolded protein response, salt stress and ABA response though the 
regulation of different sets of gene expression. However, its role as a component of the 
osmotic stress response remains unknown. In this work bZIP17 role during a condition 
that induces osmotic stress in seedling and seed was evaluated. To identify target gene 
of bZIP17, the transcriptome of Arabidopsis thaliana bzip17 mutant line and wild type 
lines under treatment with mannitol was compared. Three biological processes were 
significantly represented among the candidates genes regulated by bZIP17. The first 
biological process was associated with the signaling pathway mediated by ABA; the 
second process was associated with root development; and the third process was 
involved in the seed development and dormancy. On the other hand, bzip17 mutant line 
exhibit an accelerated germination process phenotype under treatment with mannitol, 
compared with wild type plant. Therefore, although bZIP17 participates in the regulation 
of the gene expression in osmotic stress response, this transcription factor plays an 
important role during Arabidopsis thaliana seed development and dormancy under 





2.1 Respuesta de la planta al estrés osmótico 
Por su naturaleza sésil, las plantas se encuentran expuestas durante toda su vida a 
cambios climáticos muy diversos y severos. A pesar de que las plantas han ido 
evolucionando gradualmente con una notable capacidad para adaptarse a ambientes 
variables, diferentes condiciones estresantes tales como altas o bajas temperaturas, 
salinidad y sequía causan pérdidas de más del 50% de los cultivos de importancia 
agrícola, tales como el arroz, el maíz y el trigo, entre otros (International Grain Council 
2015; Karim y Ataur 2015; Taheri et al. 2011; Agarwal et al. 2013; Boyer 1982; Tester y 
Langridge 2010; Vinocur y Altman 2005).  
En un mundo donde el crecimiento demográfico supera la oferta de alimentos, se 
han desarrollado diversas estrategias de ingeniería con el fin de mejorar la tolerancia de 
los cultivos agrícolas a diversos tipos de estrés abiótico (Wang et al. 2003). Dichas 
estrategias basadas en la ingeniería genética se enfocan  en la expresión de genes 
involucrados en vías de señalización y regulación (Shinozaki et al. 2003), o genes que 
codifican proteínas que confieren tolerancia al estrés (Wang et al. 2004; Xiong y Zhu 
2002) como enzimas presentes en las vías que conducen a la síntesis de metabolitos 
funcionales y estructurales, tales como los osmoprotectantes Prolina y Betaína que 
pueden ser útiles tanto para elevar la presión osmótica celular como para proteger a 
proteínas y membranas celulares (Rontein et al. 2002; Agarwal et al. 2013).  
En los últimos años, se han producido grandes avances en el entendimiento de los 
efectos in-planta y las vías de transducción de señales involucradas en la respuesta de 
la planta frente a condiciones de sequía y salinidad. Si bien, ambas condiciones 
generan efectos particulares, estas convergen en el cambio que generan en el potencial 
osmótico dentro de la célula lo que causa la pérdida de agua y turgencia celular, entre 
otros efectos, desencadenando un mal funcionamiento de las actividades celulares. 
Dicho efecto es conocido como estrés osmótico (Zhu 2002). Bajo condiciones de estrés 
osmótico se han definido una serie de componentes moleculares capaces de mitigar 
este efecto osmótico, tales como proteínas que participan en la homeostasis iónica, 
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biosíntesis de osmolitos, eliminación de radicales tóxicos, transporte de agua y 
activación de genes que codifican a efectores que participan en la tolerancia al estrés 
(Golldack et al. 2011; Xiong y Zhu 2002; Zhu 2002). 
Otro componente importante de la respuesta a estrés osmótico es la hormona ácido 
abscísico (ABA), la cual desencadena una vía de señalización a nivel transcripcional 
marcada por la inducción de una serie de factores de transcripción que participan en la 
tolerancia a este estrés (Guo et al. 2011; Osakabe et al. 2014; Raghavendra et al. 2010; 
Yoshida et al. 2014). Esta vía de señalización, la cual considera la regulación de la 
expresión génica se ha dividido en dos tipos, denominadas vía dependiente de ABA y 
vía independiente de ABA (Yoshida et al. 2014). Entre los genes que son regulados de 
manera dependiente de ABA, se encuentran los que contienen uno o más elementos 
conservados en cis en sus regiones promotoras denominados ABRE (ABA Response 
Elements) y son regulados en su mayoría por factores denominados AREB/ABF (ABA-
Responsive element binding protein/ABRE-binding factor), los cuales son parte de la 
familia más grande de factores que participan en estrés abiótico, nombrados factores de 
transcripción del tipo bZIP (Fujita et al. 2005; Kang et al. 2002). Entre los factores 
activados  de manera independiente de ABA, se encuentran proteínas del tipo DREB2 
(Dehydration Responsive Element Binding Factors) las cuales se unen a elementos cis 
denominados DRE (Dehydration Responsive Element), para regular la transcripción de 
genes de respuesta a estrés por sequía (Sakuma et al. 2006; Sakuma et al. 2002). 
Estudios recientes sugieren una regulación cruzada por parte de factores que son 
activados de manera dependiente e independiente de ABA en la regulación de la 
expresión de genes que participan en la tolerancia y adaptación frente a diversos tipos 
de estrés abiótico, y en el desarrollo de la planta (Nakashima et al. 2014), sugiriendo lo 
importante que es la coordinación y control en la expresión génica en respuesta al 
estrés. 
La hormona ácido abscísico además de estar implicada en la respuesta de la planta 
frente a estrés osmótico también se ha vinculado a procesos biológicos que ocurren 
durante el desarrollo de la planta como por ejemplo, senescencia de las hojas, 
desarrollo y dormancia de la semilla, entre otros (Schopfer y Plachy 1984; Rodríguez-
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Gacio et al. 2009; Cutler et al. 2010). De manera interesante, los procesos mediados 
por ABA se asocian con cambios en su acumulación, la cual aumenta durante la 
maduración de la semilla desencadenando una respuesta que ayuda a prevenir la 
germinación prematura de ésta, y a promover la acumulación de macromoléculas tales 
como lípidos y carbohidratos (Schopfer y Plachy 1984; Rook et al. 2001; Raz et al. 
2001). También existe un aumento en la acumulación de ABA durante la etapa posterior 
de dormancia de la semilla (Karssen et al. 1983), con una elevada deshidratación de 
ésta, favoreciendo su sobrevida hasta que las condiciones medioambientales sean 
favorables para su germinación (Bentsink y Koornneef 2008; Bewley 1997; Cohn 2008; 
Schopfer y Plachy 1984). Ambos procesos han sido caracterizados por la transcripción 
de genes que poseen secuencias del tipo ABRE en sus regiones promotoras, donde se 
unen factores de transcripción del tipo bZIP como por ejemplo, ABI5 (ABA 
INSENSITIVE 5), lo que sugiere que estos factores podrían ser de gran importancia en 
el control del proceso de dormancia y el comienzo del proceso de germinación de la 
semilla, así como en respuesta a diferentes condiciones de estrés abiótico (Finkelstein y 
Lynch 2000; Giraudat et al. 1992; Lopez-Molina et al. 2001; Lara et al. 2003) 
2.2 Rol de los factores de tipo bZIP en plantas 
En plantas, la familia de factores bZIP (basic-region leucine zipper) está compuesta 
por numerosos genes, los cuales conservan en su estructura proteica una región básica 
involucrada con la unión al DNA y localización nuclear, y un dominio de dimerización del 
tipo cierre de leucina (leucine zipper) (Schütze et al. 2008; Deppmann et al. 2004). En 
Arabidopsis thaliana, se predicen aproximadamente 75 genes que codifican a factores 
del tipo bZIP, los que han sido clasificados en 10 grupos según sus características 
estructurales y funcionales (Jakoby et al. 2002). Entre otros, los factores pertenecientes 
a los grupos H, G y C, se han relacionado con la señalización en respuesta a luz, y son 
activados mediante fosforilación en el núcleo, fosforilación en el citoplasma y 
dimerización respectivamente (Jakoby et al. 2002). Interesantemente, el grupo A está 
compuesto principalmente por factores que participan en la vía de señalización de ABA 
y diversos estreses abióticos como frío, salinidad o sequía, los cuales regulan la 
expresión de genes a través de elementos cis del tipo ABRE (Finkelstein y Lynch 2000; 
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Choi et al. 2005). Junto a esto, se han descrito factores de tipo bZIP que poseen como 
característica única un dominio transmembrana, los cuales son agrupados en el grupo 
B. Los factores de este grupo, se caracterizan por tener un dominio transmembrana 
para asociarse al retículo endoplasmático y ser activados mediante cortes proteolíticos 
(Schütze et al. 2008). Además, se ha reportado que estos factores de transcripción 
actúan regulando la expresión de genes involucrados en mantener la homeostasis del 
retículo endoplasmático en respuesta a la acumulación de proteínas que no fueron 
capaces de plegarse adecuadamente. Esta respuesta es conocida como respuesta a la 
acumulación de proteínas mal plegadas (UPR, Unfolding Protein Response), y se ha 
vinculado a diferentes tipos de estrés tales como ataque de patógenos, calor y salinidad 
(Moreno y Orellana 2011). En el presente trabajo nos centraremos en un factor de 
transcripción del tipo bZIP perteneciente a este grupo. 
2.3 Vías clásicas de la respuesta a proteínas mal plegadas o UPR en plantas 
El retículo endoplasmático (ER) desarrolla un rol fundamental en la célula 
eucarionte, siendo el lugar donde ocurre el plegamiento y ensamblaje de las proteínas 
destinadas a la membrana plasmática y a ser secretadas (Gething y Sambrook, 1992; 
Ellgaard y Helenius 2003). En determinadas circunstancias, como por ejemplo durante 
el ataque de patógenos, se requiere de un aumento importante en la síntesis de 
proteínas que serán secretadas siendo posible que la maquinaria de control de calidad 
del ER resulte sobrepasada. Esto genera como consecuencia la agregación de 
proteínas en el lumen del retículo alterando así el normal funcionamiento de este. Dicha 
condición es denominada estrés de retículo endoplasmático. Para mitigar esta situación 
y rescatar la mayor cantidad de proteínas, se activa una vía de respuesta denominada 
respuesta a la acumulación de proteínas mal plegadas o por sus siglas en inglés UPR. 
Esta vía de señalización se encuentra conservada desde levaduras hasta mamíferos 
(Moreno y Orellana 2011; Iwata y Koizumi 2012).  
En plantas, la UPR es esencial para mantener la homeostasis celular frente a estrés 
tanto biótico como abiótico (Ye et al. 2011; Deng et al. 2011; Moreno et al. 2012; Iwata y 
Koizumi 2012). En Arabidopsis thaliana se han propuesto tres vías de señalización. La 
primera vía involucra a la proteína transmembrana IRE1 (INOSITOL REQUIRING 
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ENZYME 1), la que posee actividad quinasa y ribonucleasa. Esta proteína se encuentra 
alojada en la membrana del RE y detecta a través de su dominio luminal la acumulación 
de proteínas mal plegadas al interior de este. Esto provoca la homo-dimerización de 
IRE1 y su posterior autofosforilacion, activando así su dominio ribonucleasa para 
finalmente catalizar el procesamiento no convencional del RNA mensajero (mRNA) de 
un factor de transcripción del tipo bZIP, denominado bZIP60 (basic-region leucine 
zipper 60) (Deng et al. 2011; Moreno et al. 2012; Nagashima et al. 2011). Una vez 
procesado por IRE1, el mensajero de bZIP60 es traducido como un factor de 
transcripción activo, el cual migra al núcleo para promover la transcripción de genes 
asociados a la UPR como las chaperonas BiP, Calnexina y Calreticulina, aumentando 
de este modo la capacidad de plegamiento al interior del RE  (Deng et al. 2011; Moreno 
et al. 2012; Nagashima et al. 2011; Parra-Rojas et al. 2015).  
Las otras dos vías de señalización son comandadas por factores de transcripción 
del tipo bZIP pertenecientes al grupo B, denominados bZIP28 y bZIP17 (basic-region 
leucine zipper 28 y basic-region leucine zipper 17). Bajo condiciones de ausencia de 
estrés, bZIP28 se localiza en el RE e interacciona a través de su dominio luminal con 
las chaperonas BiP1 y BiP3 (Srivastava et al. 2013). Sin embargo, frente a la 
acumulación de proteínas mal plegadas, la cual puede ser gatillada por tratamientos 
con agentes químicos como Tunicamicina o DTT (ditriotreitol), ocurre la disociación de 
la interacción entre el factor de transcripción y las proteínas chaperonas, lo cual tiene 
como consecuencia la translocación de bZIP28 al aparato de Golgi (Liu et al. 2007a; 
Srivastava et al. 2013; Srivastava et al. 2014). En este organelo, el factor de 
transcripción es procesado por dos proteasas, S1P y S2P, liberando su porción 
citoplasmática la cual es capaz de migrar al núcleo y activar la transcripción de genes 
relacionados con UPR (Liu et al. 2007a; Iwata y Koizumi 2012). Esta activación se ha 
relacionado a la respuesta al estrés por altas temperaturas (Gao et al. 2008), siendo un 
importante componente en la tolerancia a dicha condición. Además se ha evidenciado 
que la aplicación exógena de ácido salicílico, fitohormona relacionada a la respuesta a 
patógeno, estimula el procesamiento proteolítico de bZIP28 y tiene como consecuencia 
la regulación de la transcripción de los genes BiP1 y BiP3 (Nagashima et al. 2014). La 
relocalización de bZIP28 en respuesta a proteínas mal plegadas no solo activaría la 
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expresión de chaperonas que residen en el retículo sino que también activaría la 
señalización por brasinoesteroides, las cuales son fitohormonas necesarias para la 
aclimatación y la elongación de la raíz principal en Arabidopsis (Che et al. 2010). 
De manera similar a bZIP28, bZIP17 se encuentra anclado a la membrana del RE y 
durante condiciones de estrés que gatillan UPR como altas temperaturas y tratamientos 
con Tunicamicina, se ha demostrado que este factor de transcripción es translocado al 
aparato de Golgi donde también es procesado por la proteasa S1P y S2P para 
finalmente migrar al núcleo donde promueve la transcripción de genes relacionados con 
la UPR, tales como BiP3, BiP1-2, PDL-1 y CNX (Che et al. 2010).  
Estudios preliminares indican que la función de bZIP17 no se limita sólo a la 
respuesta frente a estrés de RE. Esto debido a que se ha evidenciado que durante 
condiciones de estrés salino la vía S1P/S2P/bZIP17 se encontraría activa. Sin embargo 
bajo estas condiciones de estrés, bZIP17 translocaría al núcleo para regular la 
transcripción de genes que no están relacionados con la UPR sino mas bien se 
encuentran asociados a estrés salino, tales como HB7, NAM-like, PP2C, RD20 y LTP3 
(Liu et al. 2007b). Sin embargo no se ha comprobado una regulación directa de bZIP17 
sobre la expresión de estos genes ya que provienen del análisis del transcriptoma de 
líneas mutantes s1p de A. thaliana mediante microarreglo. De manera interesante, 
dichos genes que serían regulados por bZIP17 durante estrés salino, también han sido 
vinculados al componente osmótico generado por diferentes estímulos tales como 
sequía, tratamientos con manitol y ABA (Aubert et al. 2010; Lee y Chun 1998; Olsson et 
al. 2004; Söderman et al. 1996; Xiong y Zhu 2001). Esto sugiere que el componente 
osmótico asociado a estrés salino es importante para la activación de bZIP17, por lo 
que es posible que este factor de transcripción sea activo bajo otras condiciones de 
estrés que conlleven un componente osmótico asociado, como bajas temperaturas y 
sequía, y también durante procesos biológicos donde el estrés osmótico sea un 
componente importante, como el desarrollo, dormancia y germinación de la semilla. 
Adicionalmente, análisis in-silico obtenidos desde la base de datos AtGenExpress 
Consortium (Winter et al. 2007) revelan que los niveles de expresión del gen AtbZIP17 
son mayores durante etapas tardías del desarrollo de la semilla y durante el estado de 
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semilla seca (Figura 1A). Del mismo análisis, se puede observar una mayor 
acumulación del transcrito de bZIP17 tanto bajo condiciones de estrés por sequía como 
durante tratamientos con manitol, en comparación con plántulas sin tratar (Figura 1B). 
Conjuntamente, durante etapas tardías del desarrollo de la semilla y durante el estado 
de semilla seca se desencadena un proceso de deshidratación, el cual genera un 
desbalance osmótico en las células (Schopfer y Plachy 1984). Estos análisis refuerzan 
una posible participación de bZIP17 no tan solo durante condiciones de estrés que 
conlleven un componente osmótico asociado sino que también durante etapas del 
desarrollo vegetal donde el estrés osmótico sea un componente principal. 
En base a los antecedentes aquí descritos, el estudio de las vías de respuesta de la 
planta frente al componente osmótico vinculado a diferentes condiciones 
medioambientales, es importante no tan solo para la ciencia de base, sino también para 




Figura 1. Patrón de expresión in silico de AtbZIP17. (A) Niveles de expresión de AtbZIP17 
(At2g40950) durante el desarrollo de A. thaliana. (B) Niveles de expresión de AtbZIP17 durante 





El factor de transcripción AtbZIP17 participa en la regulación génica bajo condiciones 
de estrés osmótico en Arabidopsis thaliana. 
2.5 Objetivo general 
Evaluar la participación de AtbZIP17 durante la respuesta a estrés osmótico en 
plántulas y semillas de Arabidopsis thaliana. 
2.6 Objetivos específicos 
1. Analizar el patrón de expresión de AtbZIP17 en plantas de Arabidopsis thaliana 
sometidas a estrés osmótico. 
2. Determinar la participación de bZIP17 en la regulación de la expresión de genes de 
respuesta a estrés osmótico en plantas sometidas dicho estrés. 
3. Caracterizar a nivel fenotípico la ausencia de función de bZIP17 bajo condiciones de 
estrés osmótico. 
4. Analizar el transcriptoma de plantas de Arabidopsis thaliana carentes de función de 
bZIP17 sometidas a estrés osmótico. 
5. Evaluar la participación de bZIP17 en la regulación de la expresión de genes 
asociados a dormancia y germinación de la semilla durante el proceso de germinación 





3. MATERIALES Y MÉTODOS  
3.1 Materiales 
3.1.1 Material biológico 
Plantas de Arabidopsis thaliana ecotipo Columbia (Col-0) (denominadas plantas 
silvestres durante este trabajo) fueron obtenidas desde “Arabidopsis Biological 
Resource Center” (ABRC, Ohio State University, Ohio, USA). La línea mutante 
insercional de bzip17 (SALK_104326) fue obtenida de la colección Salk (Salk Institute 
Genomic Analysis Laboratory, SIGnAL).  
3.1.2 Medios de cultivo  
Se utilizaron 2 medios de cultivo para el crecimiento de plantas.  
Medio solido Murashige-Skoog (MS) (Murashige y Skoog 1962), suplementado con 
vitaminas, sacarosa 1 % p/v, y PhytagelTM (SIGMA-ALDRICH®) al 0,4 % p/v. El pH se 
ajustó entre 5,7 - 5,8 con una solución de KOH 5M. Este medio fue utilizado para la 
realización de los experimentos in-vitro.  
Medio de cultivo substrato a base de turba de sphagnum, Terracult® blue, para el 
crecimiento en tierra y obtención de semillas.  
3.1.3 Enzimas 
Se utilizaron las enzimas Taq DNA polimerasa SapphireAmp® Fast PCR Master 
Mix obtenida de Takara Bio, Inc. y Fast-Plus EvaGreen® dye and qPCR master mix 
obtenida de Biotium. Inc. 
3.1.4 Sistemas comerciales  
Para la síntesis de cDNA se utilizó SUPERSCRIPT II™ First-Strand Synthesis de 
InvitrogenTM Life Techonologies. Para la extracción de RNA desde plántulas de 8 días 
de Arabidopsis thaliana se utilizaron dos métodos, el kit RNeasy® Plant Mini kit de 
QIAGEN® y TRIZOL (TRIzol® reagents InvitrogenTM Life Techonologies). Para la 
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extracción de RNA desde semillas de A. thaliana se utilizó el kit Spectrum™ Plant Total 
RNA kit de SIGMA®. 
3.1.5 Otros reactivos y materiales 
Para la tinción de ácidos nucleicos en gel de agarosa, se utilizó GelRed obtenida de 
Biotium Inc. Los marcadores de tamaño molecular para DNA de 100 pb y 1 kb (DNA 
ladder) se obtuvieron de Thermo Fisher Scientific Inc. La solución tampón TAE 50X se 
obtuvo de Winkler Ltda. Manitol obtenido de Phytotechnology laboratories®.  
3.1.6 Equipos utilizados 
 Mx3000P de Stratagene, para realizar los análisis de expresión mediante RT-
PCR cuantitativo. 
 Microscopio estereoscópico Olympus modelo SZX7, para visualizar la protrusión 
de la radícula en el ensayo de germinación. 
 Centrífuga Eppendorf modelo mini spin, para la extracción de RNA con kit y 
extracciones de DNA. 
 Centrífuga refrigerada Eppendorf modelo 5804R, para la extracción de RNA. 
 Espectrofotómetro Epoch, de BioTek, para determinar el nivel de pureza y 
cuantificar las muestras de RNA.  
 Termociclador Eppendorf, para realizar la reacción en cadena de la polimerasa 
(PCR) y síntesis de DNA complementario.  
 Fragment Analyzer™ de Advance Analytical ®, para el análisis de integridad de 
RNA mediante CE-LIF.  
 Baño termorregulador marca MRC modelo WBO-200. 
 Estufa calefactora Thermo Fisher Scientific Inc. modelo Heraeus.  
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3.1.7 Programas computacionales y servicios 
 GraphPad Prism 5.0 obtenido de GraphPad Software Inc, para la construcción de 
gráficos. 
 Microsoft Excel 2010 obtenido de Microsoft Corporation, para análisis de los 
datos obtenidos en el RT-PCR cuantitativo. 
 MxPro 4.0 obtenido de Stratagene, para establecer el perfil de amplificación para 
los ensayos de RT-PCR cuantitativo.  
 The Arabidopsis Information Resource (TAIR) (http://www.arabidopsis.org/), para 
la búsqueda de genes de A. thaliana.  
 EFpBrowser (http://bar.utoronto.ca/efp/cgi-bin/efpWeb.cgi) (Universidad de 
Toronto, Canada), para el análisis in-silico de la expresión de genes de A. 
thaliana. 
 ImageJ  de National Institutes of Health: para el procesamiento de imágenes y 
medición de elongación de raíz. 
 Primer3Plus (http://www.bioinformatics.nl/cgi-bin/primer3plus/primer3plus.cgi/), 
para la generación de secuencias de los partidores utilizados (Tabla 1). 
 AgriGO (http://bioinfo.cau.edu.cn/agriGO/), para el análisis de enriquecimiento de 
términos de ontología de genes (GO) (Du et al. 2010). 
 Athena: Arabidopsis thaliana expression network analysis, utilizado para el 
análisis de promotores. 
 Macrogen Inc. (Korea) utilizando el servicio de secuenciación. 
 Sequentia Biotech utilizando el servicio de análisis de RNA-seq de muestras de  





3.2.1 Esterilización de semillas 
Semillas de ambas líneas de A. thaliana descritas anteriormente fueron sometidas a 
un primer lavado con 500 mL de NaClO al 0.25 % p/v durante 7 minutos con agitación 
constante. Luego se eliminó la solución de NaClO y se agregó 500 uL de agua estéril 
autoclavada y durante cuatro minutos se agitó constantemente. Este último paso se 
realizó 4 veces, eliminando esta vez el agua estéril. Finalmente se adicionó una última 
alícuota de agua estéril autoclavada y se almacenó las semillas a 4 °C en oscuridad 
durante 48 horas para su estratificación. 
3.2.2 Condiciones de crecimiento de plantas de Arabidopsis thaliana 
Para los experimentos in-vitro se utilizaron ambas líneas de A. thaliana 
mencionadas anteriormente, semillas previamente esterilizadas y estratificadas fueron 
sembradas sobre placas que contenían medio MS descrito en la sección de Materiales 
3.1.2. Para los experimentos realizados donde las muestras fueron seleccionadas para 
el análisis del transcriptoma mediante secuenciación masiva de fragmentos de cDNA 
(RNA-seq) y validación de éste se sembraron 30 semillas de A. thaliana por placa, las 
cuales crecieron en posición vertical durante 8 días. Para la medición del tamaño de la 
raíz se sembraron 20 semillas por replica biológica, de cada línea de A. thaliana en una 
única placa, las cuales fueron crecidas en posición vertical durante 8 días. Para los 
experimentos de germinación se sembraron 100 semillas por replica biológica, de cada 
línea de A. thaliana en una única placa, las cuales fueron germinadas en posición 
horizontal. Para los experimentos donde se analizaron los posibles genes blancos de 
bZIP17 durante la germinación, 300 semillas de cada línea mencionada fueron 
sembradas en una única placa, las cuales fueron ubicadas en forma horizontal durante 
3, 6, 9 y 12 horas. Las condiciones de la cámara de crecimiento donde se realizaron 
todos los experimentos son de 16 horas luz y 8 horas de oscuridad a 21 ºC utilizando 
luz blanca con una intensidad de ~100 μΕ m2 s-1. 
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Para el crecimiento de plantas de A. thaliana en tierra, semillas previamente 
esterilizadas y estratificadas se sembraron directamente en un macetero de ~120 mL el 
cual contenía substrato a base de turba Terracult® blue. Previo a la siembra, la tierra 
fue humedecida y depositada en los maceteros. Una vez sembradas las semillas los 
maceteros fueron cubiertos con papel Plástico Adherente durante dos semanas para 
mantener la humedad de la tierra y potenciar el crecimiento de las plantas. Posterior a 
esto el papel Plástico Adherente era removido gradualmente. Las condiciones de la 
cámara de crecimiento donde se realizaron todos los experimentos son de 16 horas luz 
y 8 horas de oscuridad a 21 ºC utilizando luz blanca con una intensidad de ~100 μΕ m2 
s-1. 
3.2.3 Análisis fenotípico de plantas de A. thaliana silvestre y mutante bzip17 
Para el análisis de elongación de raíz, semillas de A.thaliana silvestre y mutante 
bzip17 fueron sembradas directamente en placas que contenían medio MS-Phytagel  
suplementado con 0, 100, 200 y 300 mM de manitol, como se describe previamente. 
Luego de 8 días se midió el largo de la raíz de 20 plantas por línea utilizando el 
programa ImageJ. Se realizaron tres replicas biológicas independientes para cada 
tratamiento. 
Para el ensayo de germinación, semillas de A.thaliana silvestre y mutante bzip17 
fueron sembradas en placas que contenían medio MS sólido, previamente descrito, con 
y sin manitol (100, 200 y 300 mM). Para sincronizar la germinación, las semillas fueron 
previamente estratificadas, como se mencionó anteriormente. Se consideraron semillas 
germinadas desde el momento en que emerge la radícula de manera visible bajo una 
lupa de disección (Vallejo et al., 2010). Tres replicas biológicas independientes fueron 
realizadas para cada tratamiento. 
3.2.4 Análisis del transcriptoma de A. thaliana silvestre y mutante bzip17 bajo 
tratamientos con manitol, mediante RNA-seq 
Para los experimentos realizados donde las muestras fueron seleccionadas para el 
análisis del transcriptoma mediante RNA-seq y validación de éste, plántulas de 8 días 
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crecidas en medio MS solido fueron traspasadas a placas con medio MS-Phytagel 
suplementado con Manitol a una concentración final de 300 mM (Moreno et al. 2012), y 
a placas MS-Phytagel como control. Luego de 3 horas de tratamiento se recolectaron 
plántulas y congelaron utilizando nitrógeno líquido, para la posterior extracción de RNA. 
Las muestras fueron denominadas Col-0 Manitol: línea silvestre tratada 3 horas con 
300mM de manitol; Col-0 MS: línea silvestre tratada 3 horas con MS; bzip17 Manitol: 
línea mutante bzip17 tratada 3 horas con 300 mM de manitol; bzip17 MS: línea mutante 
bzip17 tratada 3 horas con MS. Se emplearon 2 réplicas biológicas para el análisis de 
transcriptoma mediante RNA-seq y 3 réplicas biológicas para la validación de éste. 
Utilizando las 8 muestras de RNA seleccionadas para el análisis del transcriptoma 
de A. thaliana se construyeron las respectivas librerías de cDNA e incorporaron los 
adaptadores AR006 para la muestra Col-0 Manitol I; AR005 para la muestra Col-0 MS I; 
AR019 para la muestra bzip17 Manitol I; AR012 para las muestras bzip17 MS I; AR004 
para la muestra Col-0 Manitol II; AR002 para la muestra Col-0 MS II; AR016 para la 
muestra bzip17 Manitol II; AR007 para las muestras bzip17 MS II. El tamaño de los 
fragmentos de las librerías fue verificado mediante electroforesis capilar con detección 
de fluorescencia inducida por láser (CE-LIF) utilizando el equipo Fragment Analyzer, 
obteniendo fragmentos de aproximadamente 400pb. Dichas librerías fueron enviadas a 
Macrogen para su secuenciación. Posteriormente, las lecturas generadas a partir de la 
secuenciación fueron enviadas a Sequentia Biotech para su análisis. Según el informe 
entregado por Sequentia Biotech el ensamblaje de las lecturas se realizó contra el 
genoma de referencia de Arabidopsis thaliana (versión.TAIR10) utilizando la última 
versión del programa TopHat2 (v2.0.12). El alineamiento resultante fue analizado con el 
programa featureCounts (Subread package, v1.4.5-p1) para calcular los valores de 
expresión de cada gen, y la identificación de genes expresados diferencialmente entre 
las muestras Col-0 Manitol y Col-0 MS, y entre las muestras bzip17 Manitol y bzip17 MS 
utilizando ambas replicas, fue realizado utilizando el programa package edgeR 
(Bioconductor v3.6.8). 
Con los resultados obtenidos de Sequentia Biotech, se llevó a cabo la comparación 
entre las listas de genes derivada del análisis de expresión diferencial entre las 
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muestras Col-0 Manitol vs Col-0 MS y bzip17 Manitol vs bzip17 MS, para poder 
identificar los genes diferencialmente expresados en la línea silvestre respecto a la 
línea mutante insercional bzip17 bajo tratamientos con manitol. 
Una vez generadas las listas de genes que están diferencialmente expresados 
entre la línea silvestre y la línea mutante bzip17, se realizó un análisis de 
enriquecimiento de términos de ontología de genes (GO: Gene Ontology). Para esto se 
utilizó la herramienta agriGO. 
3.2.5 Análisis de expresión génica en semillas de plantas de A. thaliana silvestre y 
mutante bzip17 
Para la evaluación de la expresión de posibles genes blanco de bZIP17 se utilizaron 
semillas de A. thaliana silvestre y mutante bzip17. Dichas semillas fueron estratificadas 
por 48 horas y luego se sembraron en placas que contenían medio MS sólido, descrito 
previamente, con y sin 300 mM de manitol (Moreno et al. 2012) por  0, 3, 6, 9 y 12 
horas. Terminados los tiempos de tratamientos, las semillas fueron recolectadas y 
congeladas utilizando nitrógeno líquido, para la posterior extracción de RNA y análisis 
de la acumulación de transcritos mediante la técnica de qRT-PCR. 
3.2.6 Análisis de la expresión del gen AtbZIP17 en diferentes órganos de A. thaliana 
Para el análisis de la expresión del gen AtbZIP17  en diferentes órganos, se utilizó 
plantas silvestres de A. thaliana y se recolectó raíz de plantas de 2 semanas; Hoja  de 
roseta de plantas de 4 semanas; Silicuas de 5 días después de la polinización (DAP); 
Semilla seca y Plántulas de 8 días. El tejido fue recolectado y congelado en nitrógeno 
líquido, para la posterior extracción de RNA y análisis de la acumulación del transcrito 
de AtbZIP17 mediante la técnica de qRT-PCR. Todas las plantas utilizadas durante este 





3.2.7 Extracción de RNA total, cuantificación y verificación de integridad 
Para la extracción de RNA total desde plántulas de A. thaliana, para el análisis de 
transcriptoma mediante RNA-seq y para la extracción de RNA total desde los tejidos de 
raíz, hoja y silicua se utilizó el kit RNeasy® Plant Mini kit de QIAGEN®. Para la 
extracción de RNA total desde semillas de A.thaliana se utilizó el kit Spectrum™ Plant 
Total RNA kit de SIGMA®. En todos los casos se siguió las indicaciones establecidas 
por el fabricante. 
Para la validación de los datos obtenidos mediante RNA-seq se realizó una 
extracciones de RNA total desde plántulas de Arabidopsis silvestres y mutantes 
utilizando el método de extracción fenólica con TRIZOL (TRIzol® reagents InvitrogenTM 
Life Techonologies). Para ello, aproximadamente 70 mg de plántulas de A. thaliana 
fueron molidas en un mortero agregando nitrógeno líquido.  El tejido molido fue  
homogenizado con 1 mL de reactivo TRIZOL. El tejido homogenizado fue incubado 
durante 5 minutos a temperatura ambiente y se adicionaron 200 uL de cloroformo frío, 
se agitó durante 15 segundos y se incubó en hielo por 3 minutos. Posteriormente la 
muestra fue centrifugada a 11500 rpm por 15 minutos a 4 °C. Terminado el tiempo, la 
fase acuosa fue transferida cuidadosamente a un tubo de 1,5 mL que contenía 500 uL 
de isopropanol frio. Luego se incubó durante 5 minutos a temperatura ambiente y 
centrifugó a 11500 rpm por 15 min a 4 °C. Finalizado esto, el sobrenadante fue 
eliminado y el pellet fue lavado con 1 mL de etanol 75 % (preparado con H2O DEPC).  
Las muestras fueron agitadas vigorosamente durante 10 segundos y centrifugadas a 
9000 rpm por 5 minutos a 4 °C. Luego, el Etanol fue retirado cuidadosamente.  
Finalmente el RNA de todas las extracciones descritas fue resuspendido utilizando 
agua libre de nucleasas tratada con DEPC, y se analizó la pureza del RNA mediante 
espectrofotometría en el equipo Epoch de BioTek, seleccionando sólo las muestras con 
una razón 260/280 ≥ 1,8. Por otra parte para verificar la integridad del RNA extraído se 
realizó electroforesis en gel de agarosa al 2 % teñidos con GelRed 1X, en donde fue 
cargado 1 μL de RNA total junto con buffer de carga de RNA. El gel fue corrido a 80 mV 
con buffer TAE 1 X durante 40 minutos. De forma complementaria, las muestras fueron 
cargadas en el equipo Fragment Analyzer ™ de Advance Analytical®, empleando el kit 
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STD SENSITIVITY TOTAL RNA ANALYSIS KIT, de tal manera de conocer el número 
de calidad del RNA (RQN) considerándose aquellas muestras con un valor de RQN ≥ 7 
(Udvardi et al. 2008) y teniendo en cuenta que el valor de RQN es equivalente al valor 
RIN (número de integridad del RNA) (Wong y Pang. 2013). 
3.2.8 Síntesis de DNA complementario o cDNA 
Para todas las muestras de RNA total se utilizó 1 ug de RNA y se sintetizó cDNA 
mediante el kit SuperScript II de INVITROGENTM siguiendo las instrucciones del 
fabricante. Se comprobó la síntesis de cDNA mediante la ampliación de EF-1a y el 
producto se visualizó mediante electroforesis en gel de agarosa 1,5 % (Figura S2C). 
3.2.9 Análisis de la acumulación de transcritos mediante la técnica de RT-PCR 
cuantitativo o qRT-PCR 
Para la cuantificación de transcrito de los genes HB7, PP2C, RD29a, RD29b, 
CRU1, CRU3, PER1, EPR1, DOG1, AGP3, G3Pp2, MGD3, ABI3, ABI5, DsPTP1, 
bZIP17 y EF-1a mediante qRT-PCR se utilizó los partidores descritos en la Tabla 1, a la 
concentración y Temperatura de fusión (Tm) indicada. Junto con esto se utilizó la 
enzima Fast-Plus EvaGreen® dye and qPCR master mix, según protocolo descrito por 
el proveedor. El programa utilizado para todos los partidores fue el siguiente: 10 min a 
95 ºC; 45 ciclos de 15 segundos a 95 ºC, 15 segundos a la Tm particular de cada par de 
partidores y 15 segundos a 72 ºC. La curva de disociación consistía en el siguiente 
programa 5 segundos a 95 ºC, 5 segundos a 25 ºC. La expresión de cada gen fue 
calculada a partir de la eficiencia (E) de cada par de partidores y el ciclo de 
amplificación donde ocurre el mayor cambio observado de la aparición del producto de 
la PCR (Ct), en el caso de los genes normalizadores se utilizó la media geométrica y se 
calculó la expresión con la siguiente fórmula: Gen en estudio / genes normalizadores: 
[(1+E)e-Ct] / [(1+E)e-Ct]. 
Previo a la cuantificación de los diferentes transcritos analizados en esta tesis, cada 
par de partidores fue diseñado utilizando el programa AmplifX1, y posteriormente 
estandarizados, con lo cual se determinó la concentración de los partidores, Tm y 
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porcentaje de eficiencia (Tabla 1). Además en la Figura S3 se muestran ejemplos de 
las curvas de disociación y curva estándar obtenidas de la estandarización de 4 pares 
de partidores utilizados. 
Tabla 1. Partidores utilizados para las mediciones mediante qRT-PCR 




*CRU1 F  GGATTTGGACCCGAGGTTAT  55  250  95  
*CRU1 R  CCTTGGACTCGGACAATGTT  55  250  95  
*CRU3 F  TGGCGTTCTCCAGGGTAAT  55  400  96,4  
*CRU3 R  ACACGTTCTGTCCGTTGTCGTT  55  400  96,4  
*PER1 F  GCCTTTAATCACGGAAGCAA  55  250  103,8  
*PER1 R  AATATGAAGGGCACGAGACG  55  250  103,8  
*EPR1 F  GCAACGGTGAAGCAAAACTT  60  250  95,3  
*EPR1 R  AAATTGGTGGTGGTGGTGTT  60  250  95,3  
*DOG1 F  TAGGCTCGTTTATGCTTTGTGTGG  55  400  99  
*DOG1 R  CGCACTTAAGTCGCTAAGTGATGC  55  400  99  
*ABI3 F  GGCAGGGATGGAAACCAGAAAAGA  55  400  97,1  
*ABI3 R  GGCAAAACGATCCTTCCGAGGTTA  55  400  97,1  
*ABI5 F  ATCAAGAACCGCGAGTCTGC  55  400  95,7  
*ABI5 R  TCCAACTCCGCCAATGCA  55  400  95,7  
*AGP3 F  TATTCCAGCCAACGAACCCA  55  400  99,8  
*AGP3 R  CCTGGAGCCAAAGCATATGGTT  55  400  99,8  
*G3Pp2 F  TCTTCGATGTTGGAGGCGTTGT  55  300  101,3  
*G3Pp2 R  GAAAAGAGCTGGGATGGCCAAGTA  55  300  101,3  
*MGD3 F  ATTGCGGAAGCACTGATTTGCG  55  400  98  
*MGD3 R  AAAACTCCAGCCCCATTGTCCA  55  400  98  
*DsPTP1 F  GTGTTCTTGTTCATTGCTTTGTTGG  55  400  96,1  
*DsPTP1 R  GTCACTCACTTGCATAGACTTCTCG  55  400  96,1  
bZIP17 F  ATGGTTCCGTGAAGGTGTTG  55  250  92,6  
bZIP17 R  AATGGGAAGACCACGAAGGA  55  250  92,6  
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EF-1a F  TCACCCTTGGTGTCAAGCAGAT  55  250  95,5  
EF-1a R  CAGGGTTGTATCCGACCTTCTT  55  250  95,5  
PP2C F CAGCGGGTGGTCGTGTTA 60 400 100 
PP2C R CGCAAGCCTCGTCAGCAA 60 400 100 
HB7 F AAGAGAGAGTATTTTGGTGGGTTT 60 300 98,6 
HB7 R GGTTCATGCGATGTAGACCGGTAA 60 300 98,6 
RD29a F CTTGATGGTCAACGGAAGGT 55 400 97,4 
RD29a R CAATCTCCGGTACTCCTCCA 55 400 97,4 
RD29b F TGGTCATGAGCAAGCAGAAG 55 250 98 
RD29b R TGGGTCTTGCTCGTCATACT 55 250 98 
* Partidores estandarizados, previo a las mediciones mediante qRT-PCR.  
3.2.10 Extracción de DNA genómico o gDNA de Arabidopsis thaliana 
Para la genotipificación de líneas mutantes bzip17, se aisló gDNA a partir de hojas 
de A. thaliana. Como material de partida se utilizó un trozo de hoja de 
aproximadamente 3 mm2 de área, y se depositó en un tubo eppendorf de 1,5 uL que 
contenía 100 uL de buffer TNE/SDS (Tris-HCl 200 mM,pH 8,0; NaCl 250 mM; EDTA 20 
mM y SDS 0,5 %). Luego el tejido fue homogenizado utilizando un vástago plástico. El 
tejido homogenizado fue centrifugado a 14000 rpm durante 5 minutos a temperatura 
ambiente. Terminada la centrifugación el sobrenadante fue recuperado en un nuevo 
tubo de 1,5 uL que contenía 100 uL de isopropanol 100 %. Luego las muestras fueron 
agitadas vigorosamente durante 5 segundos y puestas en reposo durante 5 minutos a 
temperatura ambiente. Posteriormente las muestras fueron centrifugadas a 14000 rpm 
durante 5 minutos a temperatura ambiente y se eliminó el sobrenadante. El sedimento 
fue lavado con 100 uL de Etanol 70 % y agitado vigorosamente por 5 segundos. Luego 
las muestras fueron centrifugadas por 5 minutos a 14000 rpm a temperatura ambiente y 
se eliminó el sobrenadante y el sedimento fue secado a temperatura ambiente. A 
continuación, el pellet fue resuspendido en 20 uL de H2O libre de nucleasas y agitado 
vigorosamente durante 30 segundos. Finalmente, las muestras fueron centrifugadas a 
14000 rpm durante 10 minutos a temperatura ambiente y se recuperó cuidadosamente 
el sobrenadante en un tubo eppendorf de 1,5mL.  
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Para comprobar la extracción de gDNA se utilizó 1 uL de las muestras y se realizó 
PCR convencional utilizando los partidores FW EF-1α y RW EF-1α (5 uL 
SapphireAmp® Fast PCR Master Mix(2X), 0,25 uL de cada primer, 1 uL de gDNA y 3,5 
uL de H2O DEPC). Las condiciones de amplificación fueron 94 °C por 1 minuto, seguido 
de 35 ciclos de 98 °C por 5 segundos, 55 °C por 5 segundos, 72 °C por 5 segundos, 
más un tiempo de extensión final a 72 °C por 5 minutos. El producto de PCR fue 
cargado en un gel de agarosa 1,5 % teñido con GelRed 1X y corrido mediante 
electroforesis a 100 mV. 
3.2.11 Genotipificación de líneas de A. thaliana mutantes bzip17 
Para comprobar que la totalidad de las líneas utilizadas fuesen mutantes 
insercionales bzip17 se utilizó 1 uL de gDNA como molde para la realización de PCR 
convencional utilizando los partidores SCR326F y SCR326R (Tabla 2) para amplificar el 
alelo silvestre, y los partidores SCR326F y LBa1 (Tabla 2) para amplificar el alelo 
mutante SALK_104326 (5 uL SapphireAmp® Fast PCR Master Mix (2X), 0,25 uL de 
cada primer, 1 uL de gDNA y 3,5 uL de H2O DEPC). Las condiciones de amplificación 
fueron 94 °C por 1 minuto, seguido de 35 ciclos de 98 °C por 5 segundos, 55 °C por 5 
segundos, 72 °C por 15 segundos, más un tiempo de extensión final a 72 °C por 5 
minutos. El producto de PCR fue cargado en un gel de agarosa 1,5 % teñido con 
GelRed 1X y corrido mediante electroforesis a 100 mV (Figura S1).  
Tabla 2. Partidores utilizados para genotipificar plantas mutantes insercionales bzip17 
Nombre  Secuencia (5’ - 3’)  
Scr326F  TCCTTTTGAATCTCTCCTTCTTCTT  
Scr326R  AAGTCAGCTTTCCTCTCCTTTGATT  





4.1 Análisis del patrón de expresión de AtbZIP17 en plantas de Arabidopsis thaliana 
sometidas a estrés osmótico 
4.1.1 Análisis de la expresión de AtbZIP17 en distintos órganos de A. thaliana  
En base al análisis in-silico obtenido desde la base de datos Arabidopsis eFP 
Browser (http:/bar.utoronto.ca/) donde se observó que el gen AtbZIP17 se expresa 
diferencialmente en los distintos estados de desarrollo de la planta (Figura 1A), se 
decidió evaluar empíricamente los niveles de expresión de este gen en diferentes 
órganos de la planta. Para esto fueron seleccionadas muestras de raíz, hojas, silicuas, 
semillas y plántulas de A. thaliana ecotipo Col-0. Estas fueron procesadas, y con el 
RNA obtenido se realizó la síntesis de cDNA, el cual fue utilizado como molde para la 
medición de la expresión de AtbZIP17 mediante qRT-PCR. Como se observa en la 
Figura 2A, la expresión de AtbZIP17 fue ubicua en todos los órganos analizados, 
siendo en la semilla donde se pudo apreciar un mayor nivel de expresión. 
4.1.2 Análisis de la expresión de AtbZIP17 en condiciones de estrés osmótico 
En base al análisis in-silico, previamente mencionado (Figura 1B), donde se 
observó una inducción de la expresión del gen AtbZIP17 en plántulas sometidas a 
diferentes condiciones de estrés que conllevan un componente osmótico asociado, se 
decidió evaluar empíricamente el nivel de expresión de bZIP17 durante tratamientos 
con manitol, el cual es un osmolito capaz de gatillar estrés osmótico. Para esto 
plántulas silvestres (Col-0) fueron crecidas durante 8 días y transferidas a medios MS-
phytagel y medios MS-phytagel suplementado con 300 mM de manitol durante 0, 3, 6 y 
9 horas. Los resultados obtenidos indicaron que los niveles de expresión de bZIP17 
aumentaron desde las 3 horas de tratamiento con manitol, en comparación a las 
muestras que no fueron tratadas con manitol (Figura 2B). 
Por otro lado, ya que tanto los datos de expresión de bZIP17 obtenidos desde eFP 
Browser (Figura 1B) y los análisis de expresión mediante qRT-PCR (Figura 2A), 
indicaron una mayor inducción de la expresión de este gen en semillas, se procedió a 
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evaluar su expresión directamente en semillas, luego de exponer estas a tratamientos 
con manitol durante 0, 3, 6, 9 y 12 horas inmediatamente después de la estratificación 
de éstas. Como se observa en la Figura 2C, en condiciones basales hubo una 
significativa disminución de los niveles de expresión de bZIP17 conforme avanzan las 
horas después de la imbibición de éstas en MS en comparación al tiempo 0 horas. De 
manera similar, durante los tratamientos con 300 mM de manitol, se observa el mismo 
patrón de disminución de expresión, no obstante a las 6, 9 y 12 horas existe una mayor 
acumulación del transcrito de bZIP17 respecto a las mismas temporalidades en 
condiciones basales (Figura 2C). 
 
Figura 2. Patrón de expresión del gen AtbZIP17 en A. thaliana. (A) Expresión órgano específico del 
gen AtbZIP17 en plantas silvestres. Raíz: plantas de 2 semanas de edad; Hoja: hojas de roseta de 
plantas de 4 semanas de edad; Plántula: 8 días de edad; Silicua: silicuas de 5 DAP; Semilla: semilla 
seca. Los niveles de expresión relativa fueron determinados mediante qRT-PCR y normalizado utilizando 
el gen Ef-1α. Expresión de AtbZIP17 en (B) plántula y (C) semilla de plantas silvestres, durante 
tratamientos con 300 mM de manitol. Los niveles de expresión relativa fueron determinados mediante 
qRT-PCR y normalizados utilizando el gen Ef-1α. Todos los datos se obtuvieron de al menos tres replicas 
biológicas independientes, con resultados similares. El análisis estadístico fue realizado utilizando 
ANOVA (***, p≤0.001; **, p≤0.01). 
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4.2 Evaluación de la participación de bZIP17 en la regulación de la expresión de genes 
de respuesta a estrés osmótico en plantas sometidas dicho estrés 
Con el fin de analizar si genes reportados en la literatura como blancos de la vía 
S1P/S2P/bZIP17 durante condiciones de estrés salino (Liu et al. 2007b), son regulados 
por bZIP17 durante condiciones de estrés osmótico, se evaluó la expresión de 2 de 
estos genes, PP2C y HB7, en plantas silvestre (Col-0) y mutantes bzip17 (bzip17) bajo 
tratamientos con 300 mM de manitol. Del mismo modo se determinó evaluar la 
expresión de genes marcadores de estrés osmótico como RD29a y RD29b (Miura et al. 
2009), con el fin de corroborar si bZIP17 participa en la regulación de la expresión de 
genes durante estrés osmótico. Como se observa en la Figura 3, los cuatro genes 
analizados presentaron una significativa inducción en sus niveles de expresión en 
plantas silvestres tratadas durante 3 horas con 300 mM de manitol, sin embargo esta 
inducción fue significativamente menor en la línea mutante bzip17 bajo las mismas 
condiciones. Estos resultados sugieren que bZIP17 estaría participando de la 
regulación génica en respuesta a estrés osmótico. Sin embargo, de acuerdo a los 
niveles de inducción de los genes analizados en la línea bzip17 a las 3 horas de 
tratamiento con manitol, bZIP17 no sería un regulador absoluto de su expresión a 





Figura 3. Perfil de expresión de genes de respuesta a estrés osmótico. Análisis de la expresión de 
genes PP2C, HB7, RD29a y RD29b en plántulas silvestres Col-0 y bzip17, luego de 3 horas de 
tratamiento con 300 mM de manitol. El nivel de expresión relativo fue determinado mediante qRT-PCR y 
normalizado utilizando los niveles de expresión del gen Ef-1α. Los datos se obtuvieron de al menos tres 
replicas biológicas independientes, con resultados similares. El análisis estadístico fue realizado 
utilizando ANOVA (***, p≤0.001). 
4.3 Caracterización a nivel fenotípico de la ausencia de función de bZIP17 bajo 
condiciones de estrés osmótico 
4.3.1 Análisis de elongación de raíz en plantas mutantes bzip17 bajo tratamientos con 
manitol 
Para testear el efecto osmótico en la fisiología de la raíz de la línea mutante bzip17, 
se utilizaron plántulas bzip17 y Col-0 las cuales fueron sembradas directamente en 
medio MS-phytagel y MS-phytagel suplementado con diferentes concentraciones de 
manitol (100, 200 y 300 mM) durante 8 días, luego de lo cual se midió la elongación de 
la raíz de dichas plantas. Como se observa en la Figura 4, no se evidenció diferencia 
estadísticamente significativa en la elongación de la raíz entre ambos genotipos 
crecidos bajo las diferentes concentraciones de manitol utilizadas. Esto demostró que la 
ausencia de bZIP17 en plántulas de Arabidopsis no genera fenotipos de sensibilidad o 
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tolerancia asociados al estrés osmótico, sugiriendo alguna redundancia funcional con 
algún otro factor de transcripción en respuesta a dicho estrés. 
 
Figura 4. Elongación de la raíz en plántulas silvestres y mutantes bzip17.  Largo de raíz principal de 
plántulas de 8 días de edad bajo tratamientos con diferentes concentraciones de manitol. Valores 
representan el promedio del tamaño de la raíz ± EEM de tres replicas biológicas, cada una con un n = 20. 
Izquierda, la barra blanca representa 1 cm. 
4.3.2 Ensayo de germinación de plantas mutantes bzip17 bajo tratamientos con manitol 
En base a los resultados de expresión de AtbZIP17 en semillas (Resultados 4.1.1), 
se realizaron ensayos de germinación donde se comparó la línea mutante bzip17 
respecto a la línea silvestre. Para esto 100 semillas de líneas Col-0 y bzip17 fueron 
sembradas en las mismas condiciones que los experimentos de elongación de raíz 
(Resultados 4.3.1). Durante cada día se procedió a contar el número de semillas 
germinadas hasta que la totalidad de las semillas germinaran. El análisis final del 
experimento mostró que solo en condiciones de estrés osmótico, las semillas de la línea 
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bzip17 presentaron un adelanto en la germinación respecto a la línea Col-0, siendo en 
concentraciones de 300 mM de manitol donde se evidenció este efecto de forma más 
fuerte y constante en el tiempo (2 y 3 días después de estratificación) (Figura 5).  
 
Figura 5. Germinación de semillas silvestres y mutantes bajo condiciones de estrés osmótico. 
Porcentaje de germinación de semillas de plantas mutantes bzip17 y silvestres bajo tratamientos con 
diferentes concentraciones de manitol, durante 5 días después de estratificación. Valores representan el 
promedio del porcentaje de germinación ± EEM de tres replicas biológicas, cada una con un n=100. 
Estos datos señalan que líneas mutantes bzip17 exhiben un adelantamiento en el 
proceso de germinación bajo tratamientos con manitol, en comparación con plantas 
silvestres. Lo que sugiere que el factor de transcripción bZIP17 podría estar involucrado 





4.4 Análisis del transcriptoma de plantas de Arabidopsis thaliana carentes de función de 
bZIP17 sometidas a estrés osmótico  
4.4.1 Selección de genes candidatos a ser regulados por bZIP17 en respuesta de 
estrés osmótico 
Debido a que trabajos previos han demostrado que bZIP17 se relocaliza en el 
núcleo entre las 2 y 4 horas de tratamiento con NaCl (Liu et al. 2007b), y a que los 
niveles de expresión de genes asociados a la vía S1P/S2P/bZIP17 relacionados con la 
respuesta a estrés osmótico se encuentran alterados significativamente en plantas 
mutantes bzip17 a partir de las 3 horas de tratamiento con manitol (Figura 3), se 
realizaron experimentos moleculares utilizando plántulas de 8 días de edad de líneas 
Col-0 y mutantes bzip17 las cuales fueron sometidas a tratamientos con 300 mM de 
manitol durante 3 horas. Estas muestras fueron procesadas para obtener el RNA con el 
cual se sintetizaron las librerías de cDNA, empleadas para realizar análisis de expresión 
diferencial mediante secuenciación masiva de fragmentos de cDNA (RNA-seq). Cabe 
destacar que previo a la síntesis de las librerías de cDNA detalladas en Materiales y 
Métodos 3.2.4, se evaluó la calidad de las muestras de RNA mediante electroforesis en 
gel de agarosa, cuantificación mediante espectrofotometría a 260 nm y electroforesis 
capilar con detección de fluorescencia inducida por láser (CE-LIF). A partir de este 
último análisis se obtuvo el número de calidad de RNA (RQN, RNA Quality Number), el 
cual se mantuvo alrededor de 8 para todas las muestras (Figura S2 y Tabla 3). Estas 
tres mediciones nos indicaron que todas las muestras de RNA tenían la calidad 
requerida para la preparación de librerías de cDNA para el posterior proceso de 




Tabla 3. Evaluación de la integridad del RNA de las muestras seleccionadas para 
secuenciación mediante RNA-seq 




Volumen  Cantidad total 
(ug)  
Numero de calidad 
del RNA (RQN)  
Col-0 MS  (I)  711  20  14.22  8  
(II)  618  20  12.36  7,5  
Col-0 
Manitol  
(I)  353  20  7.06  7,8  
(II)  219  20  4.38  7,5  
bzip17 MS  (I)  713  20  14.26  8,1  
(II)  246  20  4.92  8,1  
bzip17 
Manitol  
(I)  712  20  14.24  7,9  
(II)  590  20  11.80  7,6  
 
Como se mencionó en la sección Materiales y Métodos 3.2.4, el proceso de 
secuenciación de las librerías de cDNA fue realizado por Macrogen, Inc. y el análisis de 
las lecturas generadas por Macrogen fue realizado por la empresa Sequentia Biotech. 
De los genes diferencialmente expresados reportados por esta última empresa, se 
encontraron 6285 genes significativamente inducidos y 6295 genes significativamente 
reprimidos en plantas silvestres sometidas a tratamientos con 300 mM de manitol al 
comparar las muestras Col-0 Manitol con las muestras Col-0 MS (Materiales y 
Métodos 3.2.4). Del mismo modo, los resultados obtenidos del análisis entre las 
muestras bzip17 Manitol y bzip17 MS arrojaron 6189 genes significativamente inducidos 
y 6228 genes significativamente reprimidos en plantas mutantes insercionales bzip17 
sometidas a tratamientos con 300 mM de manitol. 
Con el fin de obtener los genes que podrían estar siendo regulados por bZIP17 bajo 
tratamientos con manitol, se compararon las listas de los genotipos Col-0 y bzip17 tanto 
de genes inducidos, como también de los genes reprimidos. Se seleccionaron para el 
análisis los genes cuyos valores en logaritmo en base 2 de las veces de cambio 
(Log2(FC)) fuesen mayores a 0,9, p-value menores a 0,001 y FDR menores a 0,003. Se 
identificaron 386 genes reprimidos específicamente en la línea silvestre y no en la línea 
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bzip17 durante tratamientos con 300 mM de manitol (Figura 6B y Tabla 5), sugiriendo 
que serían regulados negativamente por bZIP17. Del mismo modo, al comparar las 
listas de genes inducidos en ambos genotipos utilizados se identificaron 372 genes 
presentes solo en la línea silvestre (Figura 6A y Tabla 4), sugiriendo que serían 
regulados positivamente por bZIP17. 
 
Figura 6. Análisis del  transcriptoma de A. thaliana silvestre y mutante bzip17 bajo condiciones de 
estrés osmótico. (A) Izquierda, Diagrama de Venn de los genes inducidos en ambas líneas de 
Arabidopsis bajo tratamientos con 300 mM de manitol. Derecha, enriquecimiento de genes asociados a 
categorías Gene Ontology catalogados como inducidos por bZIP17 bajo tratamientos con manitol, (FDR < 
0,05). (B) Izquierda, Diagrama de Venn de los genes reprimidos en ambas líneas de Arabidopsis. 
Derecha, enriquecimiento de genes asociados a categorías Gene Ontology catalogados como reprimidos 
por bZIP17 bajo tratamientos con manitol, (FDR < 0,05). (A y B) Genes diferencialmente expresados en 
líneas silvestres y mutantes bzip17 tratadas durante 3 horas con 300 mM de manitol. El número de genes 
diferencialmente expresados en cada línea y en común es indicado (p-value <0.001).  
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Tabla 4. Genes representativos del total de 372 genes candidatos a ser inducidos por 
bZIP17 en respuesta a estrés osmótico. 
ID Log2(FC) p-value Nombre del gen Descripción 
AT2G01180 0,90 2,64E-07 PHOSPHATIDIC ACID 
PHOSPHATASE 1 
(PAP1) 
Up-regulated by genotoxic 
stress (gamma ray or UV-B) 
AT5G45830 
 
0,94 8,74E-04 DELAY OF 
GERMINATION 1 
(DOG1) 
A quantitative trait locus 
involved in the control of seed 
dormancy 
AT5G04040 0,95 8,06E-15 SUGAR-DEPENDENT1 
(SDP1) 
Encodes a triacylglycerol 
lipase that is involved in 
storage lipid breakdown during 
seed germination 
AT1G54115 1,02 2,26E-19 CATION CALCIUM 
EXCHANGER 4 
(CCX4) 
Involved in cation (Na and K) 
homeostasis. 
AT2G20880 1,90 2,73E-05 ERF DOMAIN 53 
(ERF53) 




2,96 2,18E-06 OLEOSIN 2 (OLEO2) Encodes oleosin2, a protein 
found in oil bodies, involved in 
seed lipid accumulation  
AT1G48130 3,16 1,12E-10 1-CYSTEINE 
PEROXIREDOXIN 1 
(PER1) 
Protein similar to the 1-Cys 
peroxiredoxin family of 
antioxidants. Expression is 
limited to seed 
AT2G27380 3,88 3,74E-06 EXTENSIN PROLINE-
RICH 1 (EPR1) 
Encodes an extensin like gene 
involved in seed germination 
AT5G44120 
 
4,19 4,39E-08 CRUCIFERINA (CRU1) Encodes a 12S seed storage 
protein 






Tabla 5. Genes representativos del total de 386 genes candidatos a ser reprimidos por 
bZIP17 en respuesta a estrés osmótico. 
ID Log2(FC) p-value Nombre del gen Descripción 
AT4G32830 -1,04 1,28E-05 ATAURORA1 (AUR1) Encodes a member of a 
family of Ser/Thr kinases 
whose activities peak during 
cell division 
AT4G33260 -1,28 4,19E-12 CELL DIVISION 
CYCLE 20.2 
(CDC20.2) 
Components of the 
mitochondrial checkpoint 
complex and mitotic cyclin 
substrates and is 
indispensable for normal 
plant development and 
fertility. 
AT4G40090 -1,30 1,26E-04 ARABINOGALACTAN 
PROTEIN 3 (AGP3) 
Involved in multicellular 
organismal development 
AT3G54870 -1,45 1,64E-05 MORPHOGENESIS OF 
ROOT HAIR 2 (MRH2) 
Armadillo-repeat containing 
kinesin-related protein. Plays 
a role during transition to 
root-hair tip growth 
AT1G12040 -1,85 2,00E-05 LEUCINE-RICH 
REPEAT/EXTENSIN 1 
(LRX1) 
Encodes a chimeric leucine-
rich repeat/extensin protein 
that regulates root hair 
morphogenesis and 
elongation 
AT4G19690 -1,88 1,27E-04 IRON-REGULATED 
TRANSPORTER 1 
(IRT1) 
The gene encodes Fe2+ 
transporter protein 
AT4G25220 -1,94 9,85E-04 GLYCEROL-3-
PHOSPHATE 
PERMEASE 2 (G3Pp2) 
Encodes a member of the 
phosphate starvation-induced 
glycerol-3-phosphate 
permease gene family 
AT3G62680 -2,21 2,82E-05 PROLINE-RICH 
PROTEIN 3 (PRP3)  
Involved in development of 
root hairs  
AT2G11810 -2,29 8,14E-04 MONOGALACTOSYLD
IACYLGLYCEROL 
SYNTHASE TYPE C 
(MGDC) 
MGD3 is the major enzyme 
for galactolipid metabolism 
during phosphate starvation  
AT5G35190 -3,95 1,59E-05 EXTENSIN 13 (EXT13) Proline-rich extensin-like 
family protein 
 
4.4.2 Clasificación funcional de los genes seleccionados en el análisis de RNA-seq 
Los genes seleccionados como posibles candidatos a ser regulados por bZIP17 en 
respuesta a estrés osmótico se agruparon en diferentes categorías funcionales 
basándose en la información de Gene Ontology (GO) de la base de datos TAIR 
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(https://www.arabidopsis.org/index.jsp) (Du et al. 2010). Los 372 genes catalogados 
como inducidos por bZIP17, se agruparon dentro de la ontología “Procesos biológicos” 
y las categorías mayormente enriquecidas en comparación a la lista de genes de 
referencia de Arabidopsis thaliana TAIR09 fueron: Respuesta a estímulos (compuesto 
principalmente de genes involucrados en la respuesta a estrés abiótico), seguida en 
menor medida por categorías como Regulación biológica y Procesos celulares (Figura 
6A y Tabla S1). Cabe señalar que existe una disminución en el porcentaje de genes 
asociado a la categoría Desarrollo, en comparación a la lista de genes de referencia 
(Figura 6A y Tabla S1). Se encontraron 5 genes que no poseían términos GO 
asociados. Interesantemente, dentro de las últimas tres categorías GO mencionadas 
encontramos un subgrupo de genes asociados tanto a desarrollo como dormancia y 
germinación de la semilla, los cuales además, se encuentran mayormente inducidos 
según análisis mediante RNA-seq (Tabla 4). Estos genes son, Cruciferina 1 (CRU1), 
Cruciferin 3 (CRU3), Cysteine Peroxiredoxin 1 (PER1), Extensin Proline-Rich 1 (EPR1) 
y Delay Of Germination 1 (DOG1), entre otros. 
Del mismo modo, los 387 genes reprimidos fueron agrupados dentro de la ontología 
“Procesos biológicos” y las 5 categorías mayormente enriquecidas fueron: Desarrollo,  
Procesos celulares, Procesos metabólicos y Regulación biológica (Figura 6B y Tabla 
S2). También se encontraron 5 genes que no poseían términos GO asociados. 
4.4.3 Validación de genes expresados diferencialmente en plántulas de A. thaliana 
Con el fin de validar los resultados obtenidos a partir del análisis de expresión 
diferencial mediante RNA-seq, se seleccionaron 3 genes inducidos (CRU1, CRU3 y 
EPR1) (Tabla 4) y 3 genes reprimidos (AGP3, G3Pp2 y MGD3) (Tabla 5) para analizar 
su nivel de expresión mediante qRT-PCR. Los resultados obtenidos mostraron que los 
genes CRU1, CRU3 y EPR1, presentaban una significativa inducción en sus niveles de 
expresión en plantas silvestres tratadas durante 3 horas con el agente causante de 
estrés osmótico en comparación con la condición sin tratamiento, lo cual no fue 
evidenciado en la línea mutante bzip17 bajo las mismas condiciones (Figura 7A). Por 
otro lado, los genes AGP3, G3Pp2 y MGD3 efectivamente estaban disminuidos en 
plantas silvestres sometidas a tratamientos con 300 mM de manitol en comparación a la 
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situación control (Figura 7B). Además, esta variación en la expresión no ocurrió en la 
línea mutante bzip17 bajo las mismas condiciones (Figura 7B). Como control, se 
analizó el nivel de expresión de AtbZIP17 en ambas líneas utilizadas, corroborándose la 




Figura 7. Validación de genes expresados diferencialmente en mutantes bzip17 según análisis del 
transcriptoma. (A) Genes candidatos a ser inducidos por bZIP17 durante tratamientos con 300 mM de 
manitol. (B) Genes candidatos a ser reprimidos por bZIP17 durante tratamientos con 300 mM de manitol. 
El nivel de expresión relativo fue determinado mediante qRT-PCR y normalizado en base al nivel de 
expresión de las muestras silvestres sin tratar, posterior a la normalización utilizando los niveles de 
expresión del gen Ef-1α. Los datos se obtuvieron de al menos tres experimentos independientes, con 




4.5 Análisis de la participación de bZIP17 en la regulación de la expresión de genes 
asociados a dormancia y germinación de la semilla durante el proceso de germinación 
bajo condiciones de estrés osmótico. 
En base a que el mayor nivel de expresión de AtbZIP17 fue detectado en semilla y 
a que existe un grupo de genes que han sido vinculados al proceso de desarrollo y 
germinación de semillas que son posibles candidatos a ser regulados positivamente por 
este factor de transcripción, se determinó evaluar la expresión de dichos genes 
directamente durante la germinación de la semilla. 
Para esto se realizó el protocolo detallado en Materiales y Métodos 3.2.5. Al 
analizar el perfil de expresión de los genes DOG1, CRU1, CRU3, PER1 y EPR1 en 
semillas de plantas silvestres, se observó una elevada expresión inmediatamente 
después de la estratificación de las semillas, la cual fue disminuyendo progresivamente 
durante la posterior imbibición de éstas en medio sin manitol (MS-Phytagel) (Figura 8). 
Ademas, cuando se analizó el nivel de expresión de los genes DOG1, CRU1, CRU3, 
PER1 y EPR1 en semillas de plantas silvestres bajo tratamientos con 300 mM de 
manitol, se observó el mismo comportamiento de disminución progresiva observado 
durante los ensayos sin tratamiento, sin embargo, esta disminución es 
significativamente más lenta (Figura 8). Es decir, los niveles de expresión de estos 
genes durante el proceso de germinación de semillas de plantas silvestres bajo 
tratamientos con 300 mM de manitol fueron inducidos. Lo que sugiere que estos 5 
genes son de importancia para mantener a la semilla en estado de dormancia al ser 




Figura 8. Genes asociados a dormancia y germinación son inducidos durante el proceso de 
germinación en respuesta a estrés osmótico. Niveles de expresión relativa de genes asociados a 
germinación en semillas de plantas silvestres bajo tratamientos con y sin 300 mM de manitol. El nivel de 
expresión relativa fue determinado mediante qRT-PCR y normalizado utilizando los niveles de expresión del 
gen Ef-1α. Los datos se obtuvieron de al menos tres replicas biológicas independientes, con resultados 
similares. El análisis estadístico fue realizado utilizando ANOVA (*, p≤0.05; **, p≤0.01; ***, p≤0.001). 
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No obstante, al comparar los niveles de expresión de estos 5 genes entre la línea 
silvestre y la línea bzip17 durante el proceso de germinación en condiciones basales, 
no se evidenció diferencia estadísticamente significativa (Figura 9). Interesantemente, 
el aumento en los niveles de expresión de estos 5 genes evidenciado en plantas 
silvestres no se observó en semillas de plantas mutantes bzip17 durante los distintos 
tiempos de tratamiento con 300 mM de manitol (Figura 9). Esto sugiere que bZIP17 
estaría contribuyendo a la regulando la inducción de los genes DOG1, CRU1, CRU3, 
PER1 y EPR1 durante la germinación de la semilla, y que esta regulación sería 
especifica durante condiciones de estrés osmótico. Adicionalmente para corroborar que 
el tratamiento con manitol fue efectivo y es capaz de generar una respuesta en la 
planta, se analizó la dinámica de expresión del transcrito de DsPTP1 un gen marcador 
de estrés osmótico (Liu et al. 2014), el cual muestra un aumento en su expresión sólo a 
las 3 horas de tratamiento con 300 mM de manitol en semillas (Figura 8 y 9). Con el fin 
de corroborar el correcto desarrollo del proceso de germinación, tanto durante 
tratamientos con y sin manitol, se analizó la dinámica de expresión de los genes ABI3 y 
ABI5 los cuales son marcadores de éste proceso (Finkelstein y Lynch 2000; Parcy et al. 
1994), mostrando un perfil disminución progresiva en sus niveles de expresión (Figura 
8 y 9). 
Con el fin de entender como bZIP17 podría estar regulando la expresión de los genes 
DOG1, CRU1, CRU3, PER1 y EPR1 obtenidos desde el análisis de secuenciación 
masiva, se analizó sus regiones promotores, para ello se utilizaron 1500 pb río arriba 
del codón de inicio. Se utilizó la herramienta “Athena: Arabidopsis thaliana expression 
network analysis” (O'Connor y cols., 2005) desde el sitio web: 
http://www.bioinformatics2.wsu.edu/cgi-bin/Athena/cgi/home.pl. En la Tabla 6, se puede 
observar diferentes elementos reconocidos por diferentes factores de transcripción 
descritos en plantas. Interesantemente, en la región promotora de DOG1, CRU1, 
CRU3, PER1 se encontraron elementos del tipo ABRE (ACGTG), sugiriendo que 
posiblemente bZIP17 se uniría a estos elementos para regular su expresión. Para el 
promotor del gen EPR1 no se encontraron elementos del tipo ABRE, pero si se 
encontraron elementos de unión para otros factores de transcripción, que 
interesantemente se repiten en estos promotores, entre estos elementos se encuentran 
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elementos de unión para factores del tipo ARF o MYB. Estos datos sugieren que 
bZIP17 podría estar regulando indirectamente la expresión de este gen al no 
encontrarse elementos del tipo ABRE o del tipo CACGTG, pero podría estar regulando 
la expresión interaccionando con otros factores de transcripción. 
Tabla 6. Elementos en cis encontrados en los promotores de genes regulados por 
bZIP17 durante el proceso de germinación de semillas sometidas a condiciones de 
estrés osmótico. 
ID Nombre del 
gen  
Elementos en cis (Frecuencia) 
At5g45830 DOG1 Motivo de unión del tipo ABRE (1), Motivo de unión ARF (1), 
CARGCW8GAT (2) Motivo central DRE (1), MYB1AT (4), Caja 
TATA (4),  W-Box (1). 
At5g44120 CRU1 Motivo de unión del tipo ABRE (2), Motivo de unión ARF (1), 
ACGTABREMOTIFA2OSEM (1), CACGTGMOTIF (2), Motivo 
de unión CCA1 (3), GAREAT (3), MYB1AT (2), Motivo de 
unión MYB4 (3), Caja TATA (8), MYB2AT (1), CARGCW8GAT 
(4). 
At4g28520 CRU3  Motivo de unión del tipo ABRE (3), Motivo de unión ARF (2), 
ACGTABREMOTIFA2OSEM (1), MYB1AT (2), Caja TATA (1), 
T-Box (1), CARGCW8GAT (4). 
At1g48130 PER1 Motivo de unión del tipo ABRE (3), Motivo de unión ARF (1), 
ACGTABREMOTIFA2OSEM (2), CACGTGMOTIF (2), 
MYB1AT (6), MYB2AT (1), Motivo BoxII (1), 
AT2G27380 EPR1  Motivo de unión ARF (1), Motivo BoxII (1), Motivo de unión 
CCA1 (1), GAREAT (2), MYB1AT (1), MYB2AT (1), Motivo de 
unión MYB4 (1), Caja TATA (3), MYB2AT (1), CARGCW8GAT 
(4). 
 
En base a estos análisis se logró encontrar 5 posibles genes candidatos a ser 
regulados por bZIP17 durante la germinación de semillas expuestas a concentraciones 
de manitol que inducen estrés osmótico, ya que están diferencialmente regulados en la 




Figura 9. Semillas de plantas mutantes bzip17 poseen alterados los niveles de expresión de diferentes 
genes asociados a dormancia y germinación. Niveles de expresión relativa de genes asociados a 
germinación en semillas de plantas silvestres y mutantes bzip17 bajo tratamientos con y sin 300 mM de 
manitol. El nivel de expresión relativa fue determinado mediante qRT-PCR y normalizado utilizando los niveles 
de expresión del gen Ef-1α. Los datos se obtuvieron de al menos tres experimentos independientes, con 




Las vías de señalización en plantas gatilladas por diferentes condiciones que 
generan estrés osmótico han sido estudiadas profundamente durante las pasadas 
décadas (Nakashima et al. 2014; Xiong et al. 2002; Xiong y Zhu 2002; Yoshida et al. 
2014), siendo la hormona ácido abscísico (ABA) un componente crucial en la respuesta 
a diferentes tipos de estrés abióticos (Cutler et al. 2010; Fujita et al. 2011; Yoshida et al. 
2014). Variados factores de transcripción y proteínas quinasas han sido reportadas 
como agentes importantes en la vía de señalización gatillada por ABA, para mitigar el 
daño causado por el estrés osmótico (Finkelstein y Lynch 2000; Kang et al. 2002; Zhu 
2002). A pesar de la extensa cantidad de información existente hasta la fecha en 
relación a la red de señalización involucrada en la respuesta a estrés osmótico, existen 
diferentes candidatos que podrían ser parte de esta red de señalización que aún 
permanecen desconocidos.  
Un componente que podría estar relacionado con la respuesta frente a estrés 
osmótico es el factor perteneciente al subgrupo B de la familia de factores de 
transcripción del tipo bZIP, AtbZIP17 (Schütze et al. 2008). Esto debido a que diversos 
estudios indican que este factor de transcripción además de estar involucrado en la 
respuesta a estrés de RE participa en la respuesta a estrés salino (Liu et al. 2007b) y a 
ABA (Zhou et al. 2015) en Arabidopsis, regulando un grupo diferente de genes en 
comparación con la respuesta clásica a estrés de RE (Fanata et al. 2013). Es por esto 
que en el presente trabajo se analizó en primera instancia el perfil de expresion de 
AtbZIP17 y algunos genes reportados como genes blanco de la vía S2P/S1P/bZIP17 en 
estrés salino, durante la respuesta a estrés osmótico en Arabidopsis thaliana. 
Debido a que se ha asociado un desbalance osmótico a algunos estados del 
desarrollo de las plantas, como por ejemplo desarrollo de semilla y senescencia de las 
hojas, se decidió en primer lugar analizar la expresión de AtbZIP17 en diferentes tejidos 
de A. thaliana. El transcrito de AtbZIP17 fue detectado mediante qRT-PCR en todos los 
tejidos analizados (Figura 2A), observándose un mayor nivel de expresión en semillas 
secas, seguido por una elevada expresión en silicuas de 5 DAP, lo cual concuerda con 
los datos obtenidos desde la base de datos Arabidopsis eFP Browser 
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(http:/bar.utoronto.ca/) que indican que el mayor nivel de expresión de este factor de 
trascripción se observa durante etapas del desarrollo de la semilla (desde la etapa de 
torpedo del embrión hasta la etapa de cotiledón verde) y durante la fase de dormancia 
de esta (semilla seca) (Figura 1A). Ya que estas etapas son mayormente reguladas por 
la hormona ácido abscísico (ABA), una posible explicación a la elevada expresión de 
AtbZIP17 es que su transcripción estaría siendo regulada a través de elementos cis del 
tipo ABRE presentes en su región promotora según análisis in-silico 
(http://www.bioinformatics2.wsu.edu/cgi-bin/Athena/cgi/visualize.pl) (Goldberg et al. 
1994; Le et al. 2010; Nambara y Marion 2003). El elevado nivel de expresión detectado 
en silicuas puede explicarse debido a que a los 5 DAP las semillas dentro de éstas 
inician la etapa de transición de globular a corazón, donde se ha reportado existe una 
elevada actividad metabólica y una alta tasa de síntesis proteica por lo que la vía UPR 
podría estar activa promoviendo la transcripción de AtbZIP17 ya que según análisis in-
silico (http://www.bioinformatics2.wsu.edu/cgi-bin/Athena/cgi/visualize.pl) éste posee 
elementos cis de respuesta a UPR (CCN12CCACG) (Le et al. 2010; Martínes y 
Chrispeels 2003) y posiblemente solo la semilla y no los otros tejidos que componen la 
silicua, podría estar contribuyendo con la acumulación de transcrito de AtbZIP17 
detectado mediante qRT-PCR. Estos resultados refuerzan la posibilidad de que bZIP17 
participe durante la respuesta a estrés osmótico en la planta, ya que durante las etapas 
de maduración y posterior dormancia de la semilla debe existir un proceso de 
deshidratación y adquisición de tolerancia a la desecación para que la semilla sobreviva 
hasta que las condiciones sean favorables para su germinación (Bentsink y Koornneef 
2008).  
Por otro lado, al analizar los niveles de expresión de AtbZIP17 durante tratamientos 
con manitol, el cual es un agente causante de estrés osmótico, se observa un aumento 
en su expresión tanto en plántulas como en semillas en comparación a las mismas 
temporalidades en condiciones basales(Figura 2B y C). Como se mencionó 
anteriormente, esto podría deberse a una regulación transcripcional a través de los 
elementos cis del tipo ABRE presentes en su región promotora, los cuales son blanco 
de la vía de señalización mediada por ABA la cual está asociada a la respuesta a estrés 
osmótico. Si bien se ha demostrado que la activación de bZIP17 como factor de 
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transcripción depende de modificaciones postraduccionales (Liu et al. 2007b), el 
aumento en la acumulación del su transcrito nos sugiere que éste es requerido durante 
las etapas del desarrollo antes mencionadas y durante las condiciones de estrés 
osmótico aquí evaluadas.  
Para evaluar la participación de bZIP17 en la regulación de la expresión de genes 
asociados a la respuesta a condiciones de estrés osmótico, se analizó el perfil de 
expresión de genes reportados en la literatura como regulados rio abajo de la vía 
S1P/S2P/bZIP17 durante condiciones de estrés salino (Liu et al. 2007b), como PP2C y 
HB7, además de genes que se encuentran asociados a la respuesta a estrés osmótico, 
como RD29a y RD29b (Miura et al. 2009). Como era de esperarse existe un aumento 
en la acumulación de los transcritos de estos genes a partir de las 3 horas de 
tratamiento con 300 mM de manitol en plantas silvestres, pero en la línea mutante 
bzip17 los niveles de expresión de estos genes se encuentran disminuidos bajo las 
mismas condiciones (Figura 3). Esto nos sugiere que bZIP17 participa de manera 
directa o indirecta en la regulación de la expresión génica durante condiciones de estrés 
osmótico, ya que genes reportados tanto de respuesta a estrés salino (Liu et al. 2007b), 
como estrés osmótico (Miura et al. 2009) muestran alterados sus niveles de expresión 
en la línea mutante bzip17 durante tratamientos con manitol. 
En base a los análisis de expresión bajo tratamientos con manitol anteriormente 
descritos (Figura 3) y a que trabajos previos han demostrado que bZIP17 se relocaliza 
en el núcleo entre las 2 y 4 horas de tratamiento con NaCl (Liu et al. 2007b), condición 
que posee un componente osmótico asociado (Huang et al. 2012), se realizó análisis 
del transcriptoma de A. thaliana mediante secuenciación masiva de fragmentos de 
cDNA (RNA-seq), utilizando plántulas de 8 días sometidas a 3 horas de tratamiento con 
300 mM de manitol, con el fin de encontrar genes regulados por bZIP17 durante 
condiciones de estrés osmótico. Para esto se llevó a cabo la metodología detallada en 
Materiales y Métodos 3.2.4. Al analizar los genes diferencialmente expresados, se 
encontraron 386 genes reprimidos específicamente en plantas silvestres respecto a 
plantas mutantes bzip17 durante tratamientos con 300 mM de manitol (Figura 6B y 
Tabla 5). Del mismo modo, al comparar las listas de genes inducidos en ambos 
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genotipos utilizados se encontraron 372 genes presentes solo en la línea silvestre 
(Figura 6A y Tabla 4). Es decir, se encontraron 386 genes reprimidos y 372 genes 
inducidos que son posiblemente regulados de manera directa o indirecta por bZIP17 
durante estrés osmótico. Utilizando las listas de los posibles genes inducidos y 
reprimidos por bZIP17 se realizó un análisis de enriquecimiento funcional de estos 
genes mediante su clasificación en términos GO (Du et al. 2010), con el fin de conocer 
los procesos biológicos más relevantes asociados a la regulación transcripcional 
mediada por bZIP17 durante estrés osmótico. Como era de esperarse, dentro de las 
categorías funcionales más representadas en la lista de genes inducidos, se encontró 
un subgrupo de genes relacionados con la vía de señalización activada en respuesta al 
componente osmótico asociado a condiciones estrés salino y desecación (Figura 6A). 
Entre estos genes podemos encontrar proteínas  quinasas como por ejemplo CPK6 
(Calcium dependent Protein KInase 6) relacionadas con el cierre de estomas asociado 
a condiciones de desecación (Laanemets et al. 2013), y MAPKKK18 (Mitogen-Activated 
Protein Kinase Kinase Kinase 18), proteína involucrada con la regulación del 
crecimiento y senescencia de las hojas gatillado por ABA (Matsuoka et al. 2015). 
Igualmente, podemos observar la presencia de factores de transcripción involucrados 
en la respuesta a estrés salino y desecación gatilladas por ABA, como por ejemplo 
RD26 (Responsive to Desiccation 26) el cual promueve la transcripción de genes 
relacionados con la tolerancia a estrés por desecación (Fujita et al. 2004) y factores tipo 
AP2/ERF (ERF9 y ERF53) asociados al cierre de estomas en respuesta a estrés salino 
y desecación(Chung et al. 2014; Hsieh et al. 2013), entre otros. También podemos 
observar un aumento en la expresión de genes involucrados en el sistema de defensa 
antioxidante como por ejemplo PER1 (Cysteine Peroxiredoxin 1) (Petersson et al. 2006) 
y  defensa frente a estrés salino como por ejemplo AT2G23910 (Zhang et al. 2000). Por 
lo tanto bZIP17 podría desempeñar un papel clave durante la respuesta a estrés 
osmótico a través de la regulación de la expresión de diversos genes relacionados con 
la respuesta a ABA, alta salinidad y desecación.  
Del mismo modo al analizar las categorías GO mas enriquecidas entre los genes 
posiblemente reprimidos por bZIP17 se logra observar un aumento en el porcentaje de 
genes asociados tanto a las categorías Desarrollo como Procesos Metabólicos (Figura 
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6B). Si observamos en detalle cuales son los genes mayormente reprimidos presentes 
en estas listas (Tabla S2) podemos encontrar genes relacionados a crecimiento, 
desarrollo y metabolismo de la planta. Respecto a crecimiento encontramos genes 
como CDC20.2 (Cell Division Cycle 20.2) y AUR1 (Ataurora 1) los que están 
relacionadas con ciclo celular regulando positivamente procesos como división y 
proliferación celular (Kevei et al. 2011; Petrovská et al. 2012). Además, dentro de los 
genes asociados a desarrollo podemos encontrar al factor de transcripción DPA4 
(Development-related PCG Target in the Apex 4) el cual regula genes relacionados con 
morfogénesis de las hojas, la proteína asociada a pared celular AGP3 
(ARABINOGALACTAN PROTEIN 3) involucrada en el crecimiento radicular (Bruex et al. 
2012), junto con un grupo de genes relacionados con morfogénesis y desarrollo de 
pelos radiculares tales como PRP3 (Proline-Rich Protein 3), LRX1 (Leucine-Rich 
Repeat/Extensin 1), MRH2 (Morphogenesis of Root Hair 2), EXT13 (Extensin 13) y 
AUR1 (Ataurora 1) (Baumberger et al. 2001; Bernhardt y Tierney 2000; Bruex et al. 
2012; Lucas et al. 2013). Y también podemos observar una disminución en los genes 
implicados en metabolismo como por ejemplo MGD3 
(MONOGALACTOSYLDIACYLGLYCEROL SYNTHASE TYPE C) asociado al 
metabolismo de glicolipidos que componen la membrana del cloroplasto (Awai et al. 
2001) y G3Pp2 (GLYCEROL-3-PHOSPHATE PERMEASE 2) involucrada en el 
transporte de fosfato (Ramaiah et al. 2011). En base a estos resultados, es posible que 
bZIP17 esté implicado no solo en la regulación de genes relacionados a estrés, sino 
también tendría un papel clave en la comunicación entre los procesos de inducción de 
genes de respuesta a estrés y la represión de genes asociados a crecimiento y 
desarrollo de las plantas, en este caso durante estrés osmótico. Cabe destacar que del 
análisis del transcriptoma de plantas de Arabidopsis thaliana sometidas a estrés 
osmótico no se logró identificar genes relacionados con la respuesta a la acumulación 
de proteínas mal plegadas, lo que demuestra la especificidad en la respuesta a estrés 
osmótico mediada por bZIP17. 
De manera general, estos resultados se correlacionan con los registros en la 
literatura, ya que se ha evidenciado que durante la respuesta a determinadas 
condiciones de estrés abiótico las plantas disminuyen los procesos relacionados a 
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crecimiento y desarrollo para así distribuir los recursos energéticos hacia una mejora en 
la tolerancia frente al estrés (Nilsen y Orcutt 1996).  
Por otro lado, se ha reportado que la línea mutante insercional bzip17 
(SALK_104326) presentan un fenotipo normal de crecimiento respecto a plantas 
silvestres bajo condiciones estándar de crecimiento (Liu et al. 2007b), sin embargo 
éstas exhiben un fenotipo sensible a elevadas concentraciones de sal, el cual es 
evidenciado mediante ensayos de elongación de raíz (Liu et al. 2007b). En base a estos 
datos se decidió evaluar dicho parámetro durante tratamientos con diferentes 
concentraciones de manitol. Como se observa en la Figura 4, no existe diferencia 
estadísticamente significativa en la elongación de la raíz entre la línea silvestre y bzip17 
durante el crecimiento bajo diferentes concentraciones de manitol, lo que sugiere que el 
fenotipo descrito por Liu et al. 2007b puede deberse al componente iónico y no al 
componente osmótico asociado al estrés salino (Zhu 2001). No obstante, el análisis de 
RNA-seq indica que bZIP17 estaría relacionado con el desarrollo de la raíz, mediante la 
regulación de genes asociados en su mayoría con diferenciación celular para la 
formación de pelos radiculares, siendo posible que plantas bzip17 muestren un fenotipo 
de alteración en el desarrollo de pelos radiculares durante estrés osmótico, por lo que 
sería interesante analizar a nivel fenotípico el papel de bZIP17 en la morfogénesis y 
desarrollo de los pelos radiculares durante diferentes condiciones de estrés abiótico. 
Interesantemente, entre los genes con el mayor nivel de inducción encontramos un 
subgrupo de genes asociados tanto a desarrollo como dormancia de la semilla (Tabla 
4). Pero ¿por qué genes relacionados, ya sea por su función o sus niveles de expresión 
en condiciones basales, casi exclusivamente con semilla son inducidos durante 
tratamientos con manitol? Es posible que el papel de las proteínas de almacenamiento 
de semillas Cruciferina 1 (CRU1), Cruciferin 3 (CRU3), y Oleosin 2 (Oleo 2) (Mönke et 
al. 2012; Shimada et al. 2008), sea aumentar la reserva de nutrientes en la planta 
durante etapas tempranas del estrés para que ésta enfrente de mejor forma 
condiciones extensas de estrés (Sassi et al. 2010). El gen PER1 (Cysteine 
Peroxiredoxin 1) también está asociado al proceso de desarrollo de la semilla, sin 
embargo como se mencionó previamente esta proteína actúa como antioxidante y es 
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posible se exprese en la plántula para reducir el daño oxidativo asociado al estrés 
osmotico (Petersson et al. 2006). 
Junto con esto, como se observa en la Figura 5, las semillas de la línea bzip17 no 
muestran diferencias en el porcentaje de germinación en comparación con la línea 
silvestre bajo condiciones basales de crecimiento. Sin embargo, durante tratamientos 
con diferentes concentraciones de manitol las semillas bzip17 presentan un fenotipo de 
adelanto en la germinación en comparación con la línea silvestre. Por lo tanto, es 
posible que bZIP17 sea un regulador negativo de la germinación durante condiciones 
de estrés osmótico a través de la inducción de genes involucrados en desarrollo de la 
semilla. Consistentemente, los niveles de expresión de los genes DOG1, CRU1, CRU3, 
PER1 y EPR1 se encuentran disminuidos en semillas de líneas bzip17 en comparación 
a los niveles observados en semillas silvestres durante el proceso de germinación bajo 
condiciones de estrés osmótico (Figura 9). Asimismo, se ha reportado que la expresión 
de estos genes de desarrollo de la semilla ha sido asociada a la regulación negativa de 
la germinación (Nakabayashi et al. 2012; Li et al. 2007; Dubreucq et al. 2000; Haslekås 
et al. 2003; Mönke et al. 2012). Por lo tanto, estas diferencias en la expresión y la 
naturaleza inducible de estos genes bajo condiciones de estrés osmótico durante el 
inicio de la germinación de la semilla (Figura 8 y 9) podrían explicar el fenotipo de 
adelanto en la germinación en mutantes bzip17 bajo condiciones de estrés osmótico. 
Aparte resulta el hecho de que bZIP17 pueda regular positivamente la expresión del 
gen DOG1, el cual no tiene función molecular asociada pero ha sido clasificado como 
un QTL involucrado en mantener el estado de dormancia en la semilla (Bentsink y 
Koornneef 2008), lo que nos indica que bZIP17 estaría actuando como un regulador 
negativo del proceso de germinación. 
Una posible explicación a la regulación de la expresión ejercida por bZIP17 sobre 
estos genes se desprende de estudios previos donde se determinó los elementos de 
unión de bZIP17, mediante análisis de unión de proteína a un microarreglo (PBMs, 
Protein-binding microarrays) (Weirauch et al., 2014). En dicho trabajo, se encontró 
como núcleo central el motivo primario con la secuencia CACGTC (C-box) y TGACG 
como motivo secundario. Del análisis realizado a los promotores de DOG1, CRU1, 
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CRU3, PER1 y EPR1 (Tabla 6) se observó la presencia de motivos del tipo ABRE, 
ACGTABREMOTIFA2OSEM y CACGTGMOTIF, los cuales poseen como secuencia 
central CACGT, por lo que posiblemente bZIP17 podría unirse a esos elementos en cis 
para regular la expresión génica en respuesta a estrés osmótico. Sumado a esto, un 
estudio reveló que el ortólogo de bZIP17 en maíz, ZmbZIP17, es capaz de regular la 
expresión de genes asociados a la respuesta a ABA, uniendo se a elementos del tipo 
ABRE (Yang et al., 2013). Lo que respalda que bZIP17 podría unirse a elementos de 
este tipo presentes en los promotores de genes diferencialmente expresados obtenidos 
del análisis de secuenciación masiva. Por otro lado, análisis en el promotor de estos 
genes reveló la presencia de elementos regulatorios en cis de unión a otros tipos de 
factores de transcripción, los cuales son altamente conservados entre los genes 
analizados, por lo que es posible que bZIP17 esté interactuando con otros factores de 
transcripción para regular la expresión de estos genes en respuesta a estrés osmótico. 
Es importante mencionar que la expresión de algunos de estos genes (CRU1, 
CRU3 y PER1) ha sido reportada como dependiente de otros factores de transcripción 
que son pieza clave dentro de la vía de señalización activada por ABA durante la 
regulación del proceso de desarrollo de la semilla, como por ejemplo ABI3 (Mönke et al. 
2012; Haslekås et al. 2003). Este último interacciona con factores de transcripción del 
tipo bZIP para regular la expresión de genes tales como CRU1, CRU2 y CRU3 durante 
el desarrollo de la semilla (Lara et al. 2003). Por otro lado, estudios in-silico basados en 
la predicción de propiedades específicas necesarias para la dimerización de factores 
pertenecientes a la familia de factores de transcripción del tipo bZIP, sugieren que 
bZIP17 tiene una alta probabilidad de formar heterodimeros con los factores bZIP28, 
bZIP60 y bZIP49 (Deppmann et al. 2004). Esto sugiere que bZIP17 podría estar 
interactuando no tan solo con factores de transcripción del tipo bZIP, sino también con 
factores claves en el proceso de desarrollo de la semilla, como por ejemplo ABI3, para 
regular la transcripción de DOG1, CRU1, CRU3, PER1 y EPR1, entre otros. 
Cabe mencionar que si bien los resultados aquí descritos sugieren fuertemente que 
bZIP17 estaría participando como un factor de transcripción activo durante la respuesta 
a estrés osmótico, a través de la regulación transcripcional de genes relacionados con 
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la respuesta a estrés osmótico y genes involucrados en procesos biológicos como el 
desarrollo y dormancia de la semilla, no resulta claro el mecanismo por el cual bZIP17 
percibe las alteraciones que provocarían la translocacion de este factor de transcripción 
desde el RE al núcleo. Una posible hipótesis basada en trabajos previos, es que bZIP17 
resida en el RE debido a la interacción a través su domino carboxilo terminal con 
chaperonas que son parte de la maquinaria de control de calidad del RE y que durante 
condiciones que gatillan la acumulación de proteínas mal plegadas esta interacción se 
disocie para que las proteínas chaperonas cumplan su función como protectoras de los 
péptidos nacientes, permitiendo así la liberación de bZIP17 de la membrana del RE   
(Srivastava et al. 2013), como ocurre en el caso de bZIP28 durante condiciones que 
gatillan la acumulación de proteínas mal plegadas (Srivastava et al. 2013). Sin embargo 
se ha demostrado que bZIP28 no transloca al núcleo durante condiciones de estrés 
salino (Liu et al. 2007a), donde sí se ha evidenciado localización nuclear por parte de 
bZIP17 (Liu et al. 2007b), y aun no se ha demostrado que el estrés salino y el 
componente osmótico asociado a este induzcan la acumulación de proteínas mal 
plegadas al interior del RE. Todo esto sugiere que bZIP17 debe percibir otro tipo de 
alteración en el RE generada durante condiciones de estrés salino y posiblemente 
durante el componente osmótico asociado a esta condición. Otra posibilidad es que 
durante condiciones que generen estrés osmótico se promueva el mal plegamiento de 
un grupo diferente de proteínas que las afectadas por Tunicamicina o DTT. Estudios 
previos sugieren que la respuesta al componente osmótico asociado a estrés salino 
activaría la UPR debido a alteraciones en las proteínas que componen la maquinaria de 
N-glicosilación del RE, y no variaciones de las interacciones entre las proteínas 
chaperonas y los factores de transcripción que actúan durante dicha respuesta (Koiwa 
et al. 2003), por lo que es posible que bZIP17 perciba estas modificaciones en el RE 
para posteriormente translocar al núcleo. Cabe destacar que del análisis del 
transcriptoma de plantas de Arabidopsis thaliana sometidas a estrés osmótico no se 
logró identificar genes relacionados con la respuesta a la acumulación de proteínas mal 




En base a los resultados aquí descritos, bZIP17 es participe de la respuesta frente 
condiciones que generen estrés osmótico a través de la regulación transcripcional de 
genes involucrados en su mayoría en la vía de respuesta al componente osmótico 
asociado a diversas condiciones de estrés abiótico, y al mismo tiempo tendría un papel 
dual regulando genes involucrados en procesos de desarrollo asociado a la raíz. Del 
manera similar, bZIP17 tiene un papel importante en la germinación de la semilla 
durante condiciones de estrés osmótico, mediante la regulación de genes involucrados 




6. CONCLUSIÓN Y PROYECCIONES 
6.1 Conclusiones 
 AtbZIP17 se expresa diferencialmente en diferentes órganos de A. thaliana, 
siendo en semilla donde ocurre la mayor expresión. 
 La expresión de AtbZIP17 es inducida fuertemente en plantas bajo condiciones 
de estrés osmótico, y a su vez éste parece estar implicado en la regulación de 
genes de respuesta a dicho estrés. 
 bZIP17 está implicado en la mantención de la dormancia de la semilla de 
Arabidopsis thaliana durante condiciones de estrés osmótico, probablemente a 
través de la regulación transcripcional de genes implicados en desarrollo y 
dormancia de la semilla. 
6.2 Proyecciones 
 En base a los resultados aquí descritos en cuanto a la regulación de la 
dormancia de la semilla por bZIP17, sería interesante evaluar si este factor de 
transcripción está implicado directamente en el proceso de desecación 
inmediatamente posterior a la maduración de la semilla bajo condiciones basales 
de crecimiento. Esto, junto a los resultados aquí descritos permitirían desarrollar 
herramientas para mejorar las capacidades nutricionales de las semillas de 
cultivos de importancia agrícola, como por ejemplo potenciando la acumulación 
de aceites naturales en las semillas, los que son esenciales para la alimentación 
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Figura S1. Genotipificación de líneas mutantes insercionales bzip17. (A) Esquema del gen AtbZIP17 
e inserción del T-DNA en el primer exon en líneas mutantes bzip17. (B) Producto de PCR analizado 
mediante electroforesis en gel de agarosa al 1.5 % p/v. Wt: Amplificación del alelo silvestre; Mut: 







Figura S2. Extracción de RNA, tratamiento con DNAsa I y síntesis de cDNA. Análisis de integridad de 
muestras de RNA extraídas de plántulas de A. thaliana silvestre y mutante bzip17 de 8 días luego de 
tratamientos con 300 mM de manitol, mediante (A) electroforesis en gel de agarosa al 2 % p/v y (B) CE-
LIF. (C) Comprobación de eliminación de gDNA mediante la amplificación del gen EF-1a. Se utilizo como 
control positivo del PCR una muestra de gDNA. (D) Comprobación de síntesis de cDNA mediante la 
amplificación del gen EF-1a. Se utilizo como control positivo del PCR una muestra de cDNA previamente 
analizada. Debido a que todas las extracciones, purificaciones y síntesis de cDNA realizadas en este 




Figura S3. Estandarización de partidores para qRT-PCR. Ejemplos de análisis de eficiencia de 




























Figura S4. Nivel de expresión del gen AtbZIP17 en plántulas mutantes bzip17. Análisis de la 
expresión del gen AtbZIP17 en plántulas silvestres y mutantes bzip17, luego de 3 horas de tratamiento 
con 300 mM de manitol. El nivel de expresión relativo fue determinado mediante qRT-PCR y normalizado 
utilizando los niveles de expresión del gen Ef-1α. Los datos se obtuvieron de al menos tres experimentos 







Tabla S1. Clasificación en categorías GO de los genes candidatos a ser inducidos por 











AT3G49530 // AT1G51660 // AT5G66850 // AT5G14280 // AT5G47100 // 
AT4G15093 // AT4G11300 // AT3G46600 // AT1G23760 // AT1G08930 // 
AT3G03990 // AT5G21482 // AT4G21320 // AT1G79460 // AT5G26751 // 
AT2G28200 // AT4G37640 // AT3G48090 // AT4G28940 // AT5G02580 // 
AT1G59640 // AT3G18280 // AT2G28940 // AT5G02290 // AT4G01950 // 
AT1G49050 // AT5G04220 // AT2G27380 // AT1G70920 // AT4G15100 // 
AT4G04460 // AT3G45040 // AT1G73220 // AT3G07790 // AT5G46910 // 
AT5G10650 // AT1G61460 // AT3G52400 // AT2G30770 // AT2G01450 // 
AT1G72280 // AT1G80340 // AT2G36950 // AT4G04800 // AT1G12970 // 
AT3G11050 // AT2G23540 // AT4G37970 // AT4G18240 // AT5G35735 // 
AT5G47000 // AT4G11360 // AT4G16520 // AT2G23910 // AT3G21370 // 
AT1G10050 // AT1G35710 // AT3G51370 // AT5G57035 // AT1G67570 // 
AT3G57550 // AT3G52820 // AT2G41300 // AT3G09020 // AT2G30440 // 
AT3G28850 // AT2G22300 // AT3G52840 // AT4G34390 // AT1G75490 // 
AT5G04040 // AT5G47910 // AT5G44210 // AT1G05100 // AT5G42380 // 
AT1G66050 // AT1G22275 // AT1G75380 // AT2G29990 // AT3G22840 // 
AT1G17710 // AT1G20160 // AT1G14540 // AT1G13700 // AT1G13130 // 
AT2G01180 // AT2G39000 // AT2G20880 // AT1G25370 // AT5G47220 // 
AT1G72230 // AT1G67530 // AT5G16370 // AT3G63380 // AT5G40020 // 
AT4G31420 // AT3G62770 // AT3G57230 // AT3G20210 // AT5G17290 // 
AT5G64570 // AT1G03990 // AT5G14640 // AT2G17290 // AT4G39210 // 
AT2G38860 // AT1G77530 // AT2G41850 // AT3G10740 // AT1G74010 // 
AT2G46400 // AT1G30720 // AT3G55470 // AT5G63620 // AT1G16110 // 
AT1G09940 // AT4G29230 // AT5G22530 // AT5G64240 // AT5G40420 // 
AT2G29060 // AT4G12250 // AT2G18600 // AT1G03230 // AT3G51990 // 
AT5G01050 // AT2G35710 // AT1G26680 // AT3G02550 // AT3G54130 // 
AT1G48130 // AT3G27220 // AT1G76970 // AT1G61420 // AT5G64370 // 
AT1G17230 // AT1G29970 // AT1G15530 // AT2G22420 // AT3G01490 // 
AT2G39360 // AT5G44380 // AT3G51840 // AT2G16900 // AT1G32150 // 
AT2G25530 // AT5G47120 // AT1G35190 // AT5G57560 // AT3G44260 // 
AT5G05790 // AT1G50740 // AT4G32860 // AT2G40420 // AT4G17490 // 
AT2G05630 // AT5G07130 // AT5G25930 // AT1G65560 // AT4G28520 // 
AT3G16190 // AT2G18150 // AT1G28380 // AT5G05860 // AT1G70290 // 
AT1G78950 // AT5G11860 // AT5G07080 // AT4G06746 // AT4G34180 // 
AT1G27720 // AT3G60180 // AT3G03200 // AT1G72540 // AT4G27410 // 







AT5G46050 // AT3G49530 // AT1G51660 // AT3G04210 // AT5G02290 // 
AT5G47100 // AT3G50950 // AT5G10650 // AT2G30770 // AT1G08930 // 
AT3G03990 // AT3G44400 // AT4G28390 // AT1G77380 // AT4G21320 // 
AT1G79460 // AT5G26751 // AT2G28200 // AT4G37640 // AT3G48090 // 
AT1G59640 // AT3G18280 // AT3G55470 // AT2G25930 // AT2G27380 // 
AT3G09000 // AT4G04460 // AT3G45040 // AT1G73220 // AT5G46910 // 
AT3G27460 // AT3G52400 // AT3G46600 // AT1G72280 // AT2G44080 // 
AT1G15670 // AT1G80340 // AT2G36950 // AT4G04800 // AT5G06320 // 
AT3G11050 // AT4G12250 // AT4G18240 // AT5G35735 // AT5G47000 // 
AT4G11360 // AT1G72260 // AT2G23910 // AT1G10050 // AT1G35710 // 
AT4G27410 // AT4G39230 // AT3G57550 // AT3G52820 // AT1G18880 // 
AT1G12480 // AT2G22300 // AT1G17710 // AT4G34390 // AT3G09020 // 
AT3G22060 // AT5G47910 // AT5G44210 // AT1G80440 // AT5G42380 // 
AT4G14630 // AT1G03230 // AT1G75380 // AT3G22840 // AT5G17290 // 
AT1G25275 // AT1G14540 // AT1G63750 // AT2G01180 // AT5G58430 // 
AT2G20880 // AT5G47220 // AT2G32190 // AT3G62770 // AT2G22880 // 
AT3G20210 // AT4G02200 // AT5G14640 // AT2G17290 // AT4G22212 // 
AT2G38860 // AT3G12750 // AT4G12550 // AT2G46400 // AT5G64260 // 
AT5G44120 // AT2G39370 // AT1G09940 // AT5G22530 // AT2G23770 // 
AT5G40420 // AT3G16530 // AT2G18600 // AT2G43510 // AT4G17490 // 
AT5G40020 // AT3G02550 // AT3G54130 // AT1G48130 // AT1G76970 // 
AT1G75490 // AT5G64370 // AT1G17230 // AT5G45830 // AT2G22420 // 
AT3G63380 // AT2G39360 // AT5G44380 // AT2G16900 // AT2G25530 // 
AT5G47120 // AT3G44260 // AT5G57560 // AT3G25510 // AT5G41740 // 
AT1G50740 // AT5G13190 // AT5G12140 // AT4G24800 // AT1G06400 // 
AT5G25930 // AT5G04770 // AT4G28520 // AT2G18150 // AT1G28380 // 
AT4G32440 // AT1G73120 // AT5G07080 // AT4G16260 // AT2G43670 // 





AT3G49530 // AT1G51660 // AT3G04210 // AT5G14280 // AT5G47100 // 
AT5G10650 // AT2G30770 // AT1G08930 // AT3G44400 // AT5G21482 // 
AT1G77380 // AT4G21320 // AT1G79460 // AT2G28200 // AT4G37640 // 
AT3G48090 // AT1G59640 // AT3G18280 // AT2G25930 // AT2G27380 // 
AT1G70920 // AT3G45040 // AT1G73220 // AT5G46910 // AT3G52400 // 
AT3G46600 // AT2G01450 // AT1G67570 // AT2G44080 // AT1G15670 // 
AT1G80340 // AT1G76970 // AT3G11050 // AT5G35735 // AT1G72260 // 
AT5G13190 // AT1G35710 // AT4G27410 // AT3G52820 // AT1G12480 // 
AT3G28850 // AT2G22300 // AT3G52840 // AT4G34390 // AT3G09020 // 
AT5G47910 // AT5G44210 // AT1G80440 // AT1G75380 // AT3G22840 // 
AT1G20160 // AT1G25275 // AT1G63750 // AT5G58430 // AT2G20880 // 
AT5G47220 // AT4G31420 // AT3G57230 // AT5G45100 // AT3G20210 // 
AT2G17290 // AT4G22212 // AT2G38860 // AT4G12550 // AT2G46400 // 
AT3G55470 // AT1G06400 // AT4G29230 // AT5G40420 // AT2G29060 // 
AT2G47880 // AT3G02550 // AT3G27220 // AT1G75490 // AT1G17230 // 
AT5G45830 // AT2G22420 // AT3G63380 // AT2G39360 // AT1G32150 // 
AT1G26680 // AT5G47120 // AT3G44260 // AT5G05790 // AT3G25510 // 
AT3G03200 // AT5G41740 // AT1G50740 // AT4G32860 // AT5G25930 // 
AT4G28520 // AT1G17710 // AT1G28380 // AT5G05860 // AT4G06746 // 







AT3G49530 // AT1G51660 // AT3G04210 // AT5G02040 // AT5G14280 // 
AT5G47100 // AT4G15093 // AT4G11300 // AT3G46600 // AT1G50740 // 
AT1G08930 // AT3G03990 // AT3G44400 // AT5G21482 // AT1G77380 // 
AT4G21320 // AT1G79460 // AT5G26751 // AT2G28200 // AT5G56210 // 
AT5G66850 // AT4G37640 // AT1G22710 // AT3G48090 // AT4G28940 // 
AT5G02580 // AT1G59640 // AT3G18280 // AT1G44770 // AT2G28940 // 
AT5G63640 // AT5G02290 // AT1G72540 // AT2G25930 // AT4G01950 // 
AT1G49050 // AT2G27380 // AT1G70920 // AT3G45040 // AT1G73220 // 
AT3G07790 // AT5G46910 // AT5G10650 // AT1G61460 // AT3G52400 // 
AT1G06400 // AT2G30770 // AT2G01450 // AT1G72280 // AT2G44080 // 
AT1G15670 // AT1G80340 // AT2G36950 // AT4G04800 // AT3G09020 // 
AT1G12970 // AT3G11050 // AT4G37970 // AT4G18240 // AT5G35735 // 
AT4G11360 // AT4G16520 // AT1G72260 // AT2G23910 // AT1G75490 // 
AT1G10050 // AT1G35710 // AT3G09480 // AT3G51370 // AT5G57035 // 
AT1G67570 // AT3G57550 // AT3G03720 // AT3G52820 // AT2G41300 // 
AT1G18880 // AT1G12480 // AT2G30440 // AT3G28850 // AT2G22300 // 
AT3G52840 // AT4G34390 // AT4G26590 // AT5G04040 // AT5G47910 // 
AT5G44210 // AT1G80440 // AT1G05100 // AT5G42380 // AT1G66050 // 
AT1G22275 // AT1G75380 // AT3G22840 // AT1G14540 // AT1G15530 // 
AT1G13700 // AT2G01180 // AT5G58430 // AT2G20880 // AT1G25370 // 
AT5G47220 // AT1G72230 // AT5G07130 // AT3G63380 // AT5G40020 // 
AT4G31420 // AT3G62770 // AT3G57230 // AT5G45100 // AT3G20210 // 
AT5G17290 // AT5G14640 // AT2G17290 // AT4G22212 // AT4G39210 // 
AT2G38860 // AT1G77530 // AT2G41850 // AT1G67530 // AT3G12750 // 
AT1G54115 // AT3G10740 // AT4G12550 // AT4G25940 // AT5G59730 // 
AT2G46400 // AT3G55470 // AT5G44120 // AT1G16110 // AT1G09940 // 
AT4G29230 // AT5G22530 // AT3G60180 // AT2G23770 // AT5G40420 // 
AT2G29060 // AT4G12250 // AT2G18600 // AT2G47880 // AT4G17490 // 
AT3G51990 // AT5G01050 // AT1G09920 // AT1G77210 // AT1G26680 // 
AT3G02550 // AT1G10970 // AT3G54130 // AT3G27220 // AT1G76970 // 
AT1G61420 // AT5G64370 // AT1G17230 // AT1G29970 // AT5G45830 // 
AT4G20780 // AT3G01490 // AT2G39360 // AT3G51840 // AT5G16840 // 
AT1G32150 // AT1G80900 // AT2G25530 // AT5G47120 // AT1G35190 // 
AT5G57560 // AT3G44260 // AT5G05790 // AT4G28390 // AT3G25510 // 
AT4G16890 // AT5G41740 // AT1G23760 // AT4G32860 // AT2G40420 // 
AT5G13190 // AT5G12140 // AT5G04220 // AT1G07620 // AT5G25930 // 
AT2G42950 // AT5G04770 // AT4G28520 // AT1G63750 // AT1G17710 // 
AT1G28380 // AT5G05860 // AT1G70290 // AT1G78950 // AT5G11860 // 
AT5G07080 // AT4G06746 // AT4G34180 // AT1G27720 // AT2G05630 // 
AT2G43670 // AT3G03200 // AT1G31480 // AT4G27410 // AT2G02060 // 
AT5G61500 // AT3G47820 // AT2G32610  
GO: 
0032502  
Desarrollo  AT4G20780 // AT2G22420 // AT3G49530 // AT1G51660 // AT3G51840 // 
AT5G10650 // AT3G57230 // AT3G20210 // AT3G48090 // AT3G44260 // 
AT2G39360 // AT4G22212 // AT2G28200 // AT2G38860 // AT2G41850 // 
AT4G28520 // AT1G59640 // AT4G12550 // AT1G07620 // AT5G44120 // 
AT2G25930 // AT3G28850 // AT2G22300 // AT4G34390 // AT4G29230 // 
AT2G27380 // AT3G09000 // AT5G40420 // AT2G01735 // AT5G17290 // 
AT1G73220 // AT5G26751 // AT3G62770 // AT2G47880 // AT3G22840 // 
AT1G06400 // AT5G05860 // AT3G03200 // AT1G67570 // AT1G48130 // 







Tabla S2. Clasificación en categorías GO de los genes candidatos a ser reprimidos por 











AT4G20960 // AT1G31580 // AT5G06870 // AT1G14390 // AT5G06710 // 
AT5G19100 // AT3G60620 // AT3G05480 // AT1G80270 // AT2G22125 // 
AT2G35700 // AT5G53200 // AT5G45780 // AT2G34180 // AT5G44560 // 
AT1G56670 // AT3G26570 // AT5G02190 // AT1G50000 // AT3G16870 // 
AT1G04820 // AT1G09440 // AT1G09350 // AT5G49555 // AT5G23280 // 
AT1G11730 // AT5G39320 // AT5G20540 // AT1G10522 // AT3G04850 // 
AT3G55510 // AT5G59650 // AT5G39840 // AT3G56300 // AT2G38810 // 
AT3G05900 // AT1G21740 // AT4G34360 // AT3G51060 // AT5G67400 // 
AT1G09450 // AT4G25600 // AT2G24280 // AT4G32830 // AT2G11810 // 
AT3G02040 // AT5G14750 // AT5G46290 // AT2G47840 // AT5G18210 // 
AT5G55630 // AT4G37490 // AT5G56580 // AT1G76880 // AT5G48880 // 
AT5G55480 // AT2G30424 // AT1G31920 // AT4G39120 // AT4G02130 // 
AT4G08790 // AT4G00050 // AT5G44340 // AT4G30800 // AT2G25100 // 
AT1G04050 // AT1G50010 // AT3G63110 // AT3G02530 // AT2G02780 // 
AT1G12000 // AT4G05200 // AT2G26730 // AT1G57820 // AT5G56030 // 
AT1G26840 // AT3G51740 // AT5G04820 // AT5G06250 // AT3G58690 // 
AT4G04940 // AT4G25220 // AT2G36880 // AT1G10850 // AT4G35410 // 
AT4G04810 // AT3G45610 // AT5G05620 // AT2G26040 // AT1G75420 // 
AT5G55520 // AT3G20260 // AT5G61890 // AT3G61880 // AT1G68150 // 
AT3G11550 // AT1G67830 // AT5G04840 // AT4G27240 // AT3G26520 // 
AT1G77330 // AT1G15480 // AT2G33990 // AT5G07720 // AT1G06100 // 
AT4G11900 // AT5G22100 // AT2G30200 // AT1G09080 // AT1G31310 // 
AT4G25090 // AT2G24970 // AT4G12620 // AT3G44750 // AT3G05330 // 
AT1G74850 // AT5G25880 // AT5G03780 // AT3G18524 // AT5G16690 // 
AT3G09730 // AT3G14190 // AT4G14960 // AT4G15640 // AT1G15710 // 
AT5G42650 // AT5G42250 // AT1G12860 // AT2G15080 // AT4G13540 // 
AT1G08560 // AT1G29900 // AT5G62670 // AT1G05440 // AT1G24280 // 
AT1G04240 // AT4G17760 // AT4G16970 // AT1G32900 // AT4G02990 // 
AT2G45120 // AT4G13930 // AT1G30570 // AT3G48280 // AT1G11670 // 
AT4G32330 // AT5G38120 // AT5G45720 // AT2G22610 // AT4G37670 // 
AT2G44910 // AT1G78430 // AT1G67950 // AT4G37580 // AT4G12030 // 
AT1G13950 // AT2G01120 // AT3G27750 // AT4G29910 // AT3G15460 // 
AT1G19640 // AT4G37630 // AT4G31700 // AT3G05140 // AT1G01030 // 
AT1G47840 // AT5G65700 // AT1G12570 // AT3G49240 // AT3G56100 // 
AT2G45400 // AT5G47630 // AT5G08260 // AT4G38960 // AT3G58650 // 
AT2G28550 // AT1G77510 // AT4G12110 // AT4G26600 // AT3G22790 // 
AT2G41340 // AT2G39770 // AT5G17270 // AT3G58610 // AT1G33470 // 
AT1G75080 // AT5G16340 // AT4G22860 // AT4G13170 // AT2G41510 // 
AT2G44940 // AT3G22880 // AT3G24320 // AT5G23300 // AT5G42020 // 
AT3G19200 // AT1G25510 // AT1G14980 // AT1G23100 // AT3G03190 // 
AT2G01020 // AT1G63710 // AT1G47210 // AT2G26330 // AT2G19090 // 
AT2G29550 // AT2G29890 // AT4G14770 // AT3G26445 // AT5G49020 // 







AT1G31580 // AT5G06870 // AT2G26040 // AT2G39770 // AT2G04795 // 
AT1G04820 // AT1G06100 // AT1G09350 // AT5G49555 // AT5G39320 // 
AT1G10522 // AT5G44370 // AT2G38810 // AT5G67400 // AT1G50180 // 
AT2G11810 // AT3G02040 // AT5G46290 // AT4G37490 // AT1G50010 // 
AT5G48880 // AT1G15080 // AT4G08790 // AT1G04240 // AT2G31730 // 
AT3G58610 // AT1G12000 // AT4G05200 // AT2G14960 // AT1G57820 // 
AT5G56030 // AT3G05480 // AT1G75420 // AT1G73620 // AT2G36880 // 
AT5G61890 // AT1G68150 // AT1G80710 // AT3G02530 // AT3G26520 // 
AT1G77330 // AT1G15480 // AT2G33990 // AT1G09080 // AT4G25090 // 
AT4G19690 // AT4G25220 // AT5G48870 // AT5G55630 // AT5G03780 // 
AT3G18524 // AT5G42650 // AT1G12860 // AT2G15080 // AT3G62680 // 
AT1G08560 // AT1G29900 // AT3G51060 // AT1G32900 // AT4G13930 // 
AT1G30570 // AT4G17760 // AT1G11670 // AT4G32330 // AT5G02520 // 
AT2G44910 // AT4G37580 // AT4G12030 // AT1G19640 // AT2G29550 // 
AT1G47840 // AT5G65700 // AT3G49240 // AT5G47630 // AT4G38960 // 
AT1G16510 // AT2G33050 // AT2G28550 // AT1G77510 // AT3G49970 // 
AT3G47690 // AT4G13350 // AT5G17270 // AT2G29940 // AT1G75080 // 
AT3G22880 // AT3G24320 // AT5G42020 // AT5G16690 // AT4G14960 // 
AT1G14980 // AT4G19120 // AT3G03190 // AT2G26330 // AT4G12110 // 





AT5G06870 // AT2G22610 // AT5G06710 // AT2G22125 // AT2G35700 // 
AT5G53200 // AT2G01505 // AT2G34180 // AT5G44560 // AT3G16870 // 
AT2G45120 // AT5G23280 // AT1G16510 // AT1G10522 // AT3G04850 // 
AT2G38810 // AT3G45960 // AT3G54870 // AT1G09450 // AT1G31920 // 
AT4G32830 // AT2G11810 // AT3G02040 // AT5G14750 // AT4G37490 // 
AT5G56580 // AT1G76880 // AT5G55480 // AT1G15080 // AT4G00050 // 
AT4G30800 // AT3G51060 // AT4G33260 // AT3G63110 // AT1G12000 // 
AT2G26730 // AT2G44940 // AT5G56030 // AT3G05480 // AT5G06250 // 
AT3G22760 // AT3G45610 // AT5G05620 // AT5G55520 // AT3G20260 // 
AT5G61890 // AT4G33270 // AT1G68150 // AT5G04840 // AT4G27240 // 
AT3G26520 // AT1G77330 // AT3G58650 // AT1G09080 // AT1G31310 // 
AT2G26040 // AT5G10260 // AT4G12620 // AT4G19690 // AT5G55630 // 
AT5G25880 // AT1G01030 // AT3G18524 // AT3G09730 // AT3G14190 // 
AT5G42650 // AT1G04050 // AT1G12860 // AT2G15080 // AT3G62680 // 
AT1G29900 // AT1G05440 // AT1G04240 // AT4G16970 // AT4G22860 // 
AT3G24320 // AT1G30570 // AT4G32330 // AT5G02520 // AT2G30424 // 
AT2G44910 // AT1G78430 // AT4G37580 // AT1G29170 // AT1G13950 // 
AT2G01120 // AT1G19640 // AT2G29550 // AT5G04820 // AT5G65700 // 
AT3G49240 // AT2G31300 // AT2G45400 // AT1G12040 // AT5G47630 // 
AT4G38960 // AT2G33050 // AT2G28550 // AT1G77510 // AT4G12110 // 
AT3G22790 // AT4G13350 // AT5G17270 // AT1G75080 // AT2G41510 // 
AT1G57820 // AT5G23300 // AT1G74850 // AT4G14960 // AT1G47210 // 
AT2G26330 // AT4G37630 // AT2G29890 // AT4G14770 // AT5G49020 // 





AT4G20960 // AT1G31580 // AT5G06870 // AT1G14390 // AT5G06710 // 
AT3G60620 // AT5G18440 // AT3G05480 // AT4G26600 // AT1G80270 // 
AT2G22125 // AT5G35190 // AT4G05520 // AT2G35700 // AT4G13540 // 
AT5G53200 // AT1G02370 // AT3G56300 // AT1G51380 // AT2G01505 // 
AT2G34180 // AT4G22380 // AT5G44560 // AT3G26570 // AT2G39770 // 
AT5G02190 // AT1G50000 // AT3G55340 // AT3G16870 // AT1G04820 // 
AT1G09440 // AT5G49555 // AT5G23280 // AT1G11730 // AT1G16510 // 
AT3G04850 // AT3G55510 // AT5G59650 // AT4G12030 // AT5G39840 // 
AT4G19690 // AT5G44370 // AT3G20240 // AT2G38810 // AT3G45960 // 
AT1G33470 // AT3G54870 // AT5G67400 // AT1G09450 // AT2G24280 // 
AT4G32830 // AT2G11810 // AT3G02040 // AT5G14750 // AT5G46290 // 
AT2G47840 // AT5G23910 // AT4G25220 // AT5G55630 // AT4G37490 // 
AT5G56580 // AT1G76880 // AT5G48880 // AT5G55480 // AT2G30424 // 
AT5G60490 // AT4G39120 // AT4G00050 // AT5G44340 // AT4G30800 // 
AT3G51060 // AT2G25100 // AT1G50010 // AT3G63110 // AT2G16270 // 
AT1G65010 // AT2G02780 // AT1G12000 // AT4G05200 // AT2G26730 // 
AT1G57820 // AT5G56030 // AT1G26840 // AT5G45780 // AT3G51740 // 
AT5G04820 // AT5G06250 // AT3G58690 // AT4G04940 // AT2G36880 // 
AT1G10850 // AT4G35410 // AT4G40090 // AT5G08780 // AT3G45610 // 
AT5G05620 // AT2G26040 // AT1G75420 // AT5G55520 // AT3G20260 // 
AT5G61890 // AT4G33270 // AT1G01750 // AT1G68150 // AT3G11550 // 
AT1G67830 // AT5G04840 // AT4G27240 // AT3G26520 // AT1G77330 // 
AT3G58650 // AT1G15480 // AT2G33990 // AT4G14040 // AT5G07720 // 
AT4G11900 // AT5G22100 // AT2G30200 // AT1G09080 // AT1G31310 // 
AT4G25090 // AT2G24970 // AT5G10260 // AT4G12620 // AT3G44750 // 
74 
 
AT3G05330 // AT1G74850 // AT5G27550 // AT5G25880 // AT5G03780 // 
AT3G18524 // AT3G09730 // AT3G14190 // AT1G31920 // AT4G15640 // 
AT1G15710 // AT5G42650 // AT4G15810 // AT1G04050 // AT1G73860 // 
AT1G12860 // AT1G15080 // AT2G15080 // AT3G62680 // AT1G08560 // 
AT1G29900 // AT2G45120 // AT5G62670 // AT1G05440 // AT1G24280 // 
AT1G04240 // AT5G48660 // AT4G16970 // AT3G02530 // AT1G32900 // 
AT3G22760 // AT5G09840 // AT1G06100 // AT4G13930 // AT1G30570 // 
AT4G17760 // AT1G11670 // AT4G32330 // AT5G45720 // AT2G22610 // 
AT4G37670 // AT2G44910 // AT1G78430 // AT1G67950 // AT4G37580 // 
AT1G75010 // AT1G29170 // AT1G13950 // AT2G01120 // AT3G27750 // 
AT4G29910 // AT3G15460 // AT1G19640 // AT4G37630 // AT4G31700 // 
AT4G33260 // AT3G05140 // AT1G21740 // AT1G01030 // AT1G47840 // 
AT5G65700 // AT3G49240 // AT3G56100 // AT2G45400 // AT1G12040 // 
AT5G47630 // AT3G29780 // AT4G38960 // AT5G39320 // AT2G33050 // 
AT2G28550 // AT1G77510 // AT4G12110 // AT5G60930 // AT4G17000 // 
AT3G22790 // AT2G41340 // AT2G28260 // AT4G13350 // AT5G17270 // 
AT3G58610 // AT1G64220 // AT2G29940 // AT1G75080 // AT4G22860 // 
AT4G13170 // AT2G41510 // AT2G31300 // AT2G44940 // AT3G22880 // 
AT3G24320 // AT5G23300 // AT4G02990 // AT5G42020 // AT5G62890 // 
AT5G16690 // AT4G14960 // AT1G14980 // AT1G23100 // AT3G03190 // 
AT2G01020 // AT1G63710 // AT1G47210 // AT2G26330 // AT2G19090 // 
AT2G29550 // AT2G29890 // AT4G14770 // AT3G26445 // AT5G49020 // 
AT2G32940 // AT2G45680 // AT4G27360 // AT1G54730 // AT5G02520  
GO: 
0032502  
Desarrollo  AT1G51380 // AT3G09070 // AT5G35190 // AT5G53200 // AT5G45780 // 
AT3G26570 // AT5G02190 // AT1G16510 // AT5G20540 // AT3G55510 // 
AT3G44750 // AT2G38810 // AT3G45960 // AT3G54870 // AT5G67400 // 
AT1G09450 // AT1G31920 // AT5G14750 // AT5G46290 // AT5G03800 // 
AT4G37490 // AT5G55480 // AT1G04240 // AT4G30800 // AT1G65010 // 
AT2G26730 // AT1G57820 // AT5G56030 // AT3G10110 // AT5G06250 // 
AT4G40090 // AT3G22760 // AT5G05620 // AT5G55520 // AT3G20260 // 
AT3G61880 // AT1G01750 // AT3G26520 // AT1G67180 // AT1G15480 // 
AT2G33990 // AT4G14040 // AT1G09080 // AT4G19690 // AT1G12860 // 
AT5G55630 // AT5G25880 // AT1G01030 // AT3G18524 // AT3G09730 // 
AT3G14190 // AT1G04050 // AT3G49660 // AT3G62680 // AT1G05440 // 
AT3G51060 // AT4G22860 // AT3G24320 // AT1G30570 // AT5G02520 // 
AT2G30424 // AT1G78430 // AT4G37580 // AT1G13950 // AT2G01120 // 
AT2G29550 // AT1G76740 // AT5G65700 // AT3G49240 // AT3G56100 // 
AT1G12040 // AT3G29780 // AT2G28550 // AT3G22790 // AT5G17270 // 
AT1G75080 // AT2G41510 // AT1G74850 // AT3G19200 // AT4G14960 // 
AT4G02990 // AT2G26330 // AT4G37630 // AT2G29890 // AT4G14770 // 
AT5G49020  //  AT1G49870  //  AT2G22610  //  AT2G45680  // AT5G42020  
 
